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STUDIES ON THE BREEDING OF CROSS- 
FERTILIZING PLANTS 
I, EFFECT OF MASS SELECTION IN MANGELS 


BY J. RASMUSSON 
SVALOF 
(Preliminary note) 





ag Scandinavian breeders of mangels} turnips and Swede 
turnips are rather convinced that mass selection within good 
strains of the plants mentioned does not now give any definite progress 
in yield of dry matter. The present author (RASMUSSON 1928) attempted 
to estimate the progress in dry matter yield in root crops achieved by 
the Danish and South Swedish breeders in the years 1908—1927. It 
was, however, not possible to demonstrate any progress during this 
period, in spite of the fact that most of the breeding has been done by 
combined family breeding and mass selection. 

Three fundamentally different explanations for the lack of 
efficiency of recent root crop breeding methods may be offered, i. e. 

1. The strains may be so nearly homozygous in yield factors that 
only a very strong selection can produce in this respect genically 
different populations out of a certain strain. 

2. The phenotypically best individuals in a strain may be mainly 
complex heterozygotes, giving by segregation a progeny genically in- 
ferior to themselves. 

3. A natural counter selection may take place decreasing the value 
of the progeny from selected roots. (The counter selection may, for 
instance, depend upon negative correlation between dry matter yield 
and seed yield or fertility in general.) In connexion with the third 
item there is also to be considered the question if the following genera- 
tions propagated without further selection keep up to the standard of 
the first progeny of the selected roots. If this is not the case; the cause 
of the decrease probably must be sought for in natural counter selec- 
tion because theoretically a cross breeding population should not from 
generation to generation change its genic composition unless selection 
takes place. 

The problem of the genic status of the phenotypically best indivi- 
duals within a strain (whether heterozygous or homozygous) is one of 
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the fundamental problems of inbreeding and can be properly dealt with 
only in extensive inbreeding experiments. It shall therefore not be 
further dealt with here. 

The questions of the genic homogeneity and of the natural counter 
selection may be attacked by the aid of mass selection experiments even 
if inbreeding experiments also might be expected to yield valuable in- 
formation on these problems. In the last few years several investiga- 
tions of both kind have been carried out at the Swedish plant breeding 
association’s institute at Svaléf. Below some results of the mass selec- 
tion experiments will be reported. 

From general experience in the field of root crop breeding it was 
considered rather impossible to achieve any significant information by 
selection upon high dry matter yield only and by a comparison with 
the unselected population. (Difficulties in producing a really compar- 
able unselected population are very great.) Therefore, selections were 
made in different directions from each sample of roots. 


MATERIAL. 


As starting material were used root samples of the varieties Alfa 
and Barres halvlang. The variety Alfa is a white skinned mangel 
variety and the strain to which the sample belonged is named Alfa— 
Ail. This strain showed an unusually great variation in root length, 
and it is also otherwise genically heterogeneous. 

The Barres halvlang is a reddish-yellow mangel and the strain, 
B. H. 01, which was used for the selection experiments is a rather 
homogeneous one which for at least eight generations has been 
propagated by mass selection, great care being taken that no spon- 
taneous crossing with other strains should occur. The seed used for 
the plots (2002/29) in which the selection was made was so called 
»commercial» seed. — The method for the production of »commercial» 
seed at Svaléf being as follows. The »elite» seed is grown in small 
quantities on very thoroughly selected roots (3—5 % of the available 
»elite» roots). From the »elite» seed is grown the »stock» roots. 
20—30 % of these are selected for seed production, giving the »stock» 
seed. The »stock» seed is sent to different seed growers who without 
any intentional selection grow the »commercial» seed. The >elite» seed 
is always produced from earlier »elite» seed in the breeders’ possession 
and the rest of the seed-growing is controlled by the employees of the 
seed breeding institute. 
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THE EXPERIMENTS WITH ALFA—A%}, 


In 1927 eight long roots were selected from a sample of about 150 
and further six extremely short roots were selected. No measurements 
were taken but there is no doubt that the long roots were in root weight 
and root length above the average of the sample. The six short roots 
were of smaller average size and weight than the total average of the 
sample. Their index, diameter: length, probably was somewhat higher 
than that of the long group. In 1928 the two groups of roots were 
grown for seed in separate plots, the seed plots being separated from 
each other and from all other flowering beets by at least 150 m. Five 
of the eight long roots survived the summer and gave in all 0,3 kgs seed, 
and four of the six short roots survived, giving in all 0,2 kgs seed. 

The effect of the selection in opposite directions was tested in field 
plot experiments in 1931. The long and the short type were sown in 
alternating single rows of 13,5 m length, 0,5 m apart. Six parallels of 
the long type and five of the short type were sown. The young plants 
were thinned to 25 cm distance and the plots were throughout the 
vegetation period treated in the same careful manner as all other experi- 
mental plots, intended to give all plots to be compared equal treatment. 
The plots were harvested at the end of October and of each row only 
12,5 m were used for the actual experimental harvest, 0,5 m at each 
end being discarded as border plants. The roots were pulled out by 
hand and scraped free from adhering soil, counted and weighed each 
plot in one lot. After the harvest they were stored till the middle of 
December in earthen mulchs, when they were brought into the labo- 
ratory. 

In the laboratory the roots were washed and wiped dry, measured 
and weighed individually. The dry matter of each root was also de- 
termined. The width of the roots was measured with a wooden in- 
strument of the type described by JOHANNSEN (1926) for measuring 
garden beans. Each root was measured for width twice — over the 
side root furrows and perpendicular to that plane. The widths stated 
below are the means of those two measurements. 

The field results are given in table 1. From that table is to be 
seen that the experiments have been considerably disturbed by the 
killing of plants during the summer. This makes the average number 
of plants considerably lower than the ideal number (50). The short 
type has still fewer plants than the long type and the average weight 
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of plants of the short type is in consequence a little too high as com- 
pared with the other type. 

The percentage of bolters is significantly higher in the long type 
than in the short one. Since no selection was made with regard to 
bolting this is probably due to a positive genic correlation between the 
long root type and bolting. 

The results of the measuring of the single roots are given in table 2. 
— Before discussing the figures of this table in detail it may be em- 
phasized that it must be considered appropriate to treat all roots of each 


TABLE 1. Harvest of progenies of selected roots of Alfa—A 11. 
(Field results.) 
































| Number of | Total weight | oe 
| Parallel plot | weight of % bolters 
roots of roots. Kgs. 
| | roots. Kgs. 
| long | short | 1 long | short | long | short long | short 
| | 

| NMR’ Ruta toonseepeesmeNwesecstesesel|, be | 31,0 | 0,74 11,8 
| US cepiiaaeabaeabieaeneacenaene 25 21,0 | 0,84 0 
FW: Gages hadsvankaovsvncdendineail 35 | 31,0 | | 0,89 11,4 
SERN 36 | | 27,6 | 0,78 | 26 
| OMAE ose cacmetbecmensacsesspasenss |, ML | 34,5 | | 0,84 | 9,8 | 
| MG <i ceeewbet pccmetecemeeasbsesaes 31 | | 26,3 | 0,85 | 0 | 
[ erneeneinerenrernrrrenn 36 | 33,8 | | 0,04 | 83 
(Renee coer 36 | | 29,0 | 0,81 0 
Cee F | Be | 0,84 5,9 

Be cepetbctc et, aanat ie cdec tt | 38 | | 29,7 | 0,78 0 

ati decnai ees 40 | 29,7 | | 0,74 20,0 

BE aunts 228 | 168 | 188,6 | 133,¢ | 

AVCIAaGe .............0....-.| 38,0] 33,6 a 26 ” 0,828 | 0,795 | 11,4 | 0,6 




















type as belonging to the same statistical population since they have 
been grown in a way to ascertain as far as possible the same growing 
conditions for all replicates. Further it may be noted that this way 
of treating the figures instead of comparing each plot with one plot 
belonging to the other selection type will give the grealer variance of 
the differences. 

The length and the width of the two types compared show sta- 
tistically very significant differences and thus there can be no doubt 
whatever that the mass selection in opposite directions has had a 
marked effect in separating the progeny into two genically different 
types. This also shows that the variation in root length of the mother 
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population at least to a great extent 
was of genical nature. 

The average weight of the roots 
seems to have been rather strongly 
positively correlated with the root 
length since the difference between the 
two progenies in root weight is nearly 
as significant as the difference in root 
length. The weighing in the field 
(table 1) gave a difference of the same 
sign but smaller and in itself not signi- 
ficant. 

The percentage of dry matter is 
also significantly different in the two 
progenies but in this character the 
short roots have the higher value, in- 
dicating the existence of a rather strong 
negative genic correlation between root 
length and dry matter percentage. 
From general experience it seems most 
probable that the main part of this 
correlation depends upon the correla- 
tion between root weight and dry 
matter percentage. If the existence 
of a strong negative genic correlation 
between root weight and dry matter 
percentage could be proved by further 
experiments it would be of great in- 
terest because several investigations 
have fixed the value of the pheno- 
typic correlation between these cha- 
racters within a_ strain to about 
0,2—0,3. 

It has been shown above that the 
selection for long roots has increased 
the root weight and decreased the dry 
matter percentage; the selection for 
short roots has had the opposite effect 
in both characters. This results in a 
seemingly great stability of the dry 





Number | 
| investi- | 


| of roots 


root, kgs. 


Weight of dry 
matter pro 


| 





(Laboratory results.) 
Weight of 
root, kgs. 


% dry matter 





Width of 


TABLE 2. Progenies from selected roots of Alfa—A 11. 
Length of 
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4ong type ... 





Difference... 


Short type... | 
D/mp 
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matter yield pro root, the means of the two progenies being as nearly 
equal as possible. 

The result of the selection experiment in the strain Alfa—A 11 can 
be summarized as follows: The selection for root length has had an 
unquestionable effect upon that character as well as upon root weight, 
dry matter percentage and liability to bolting. Due to the opposite 
effects on root weight and dry matter percentage it has, however, had 
no effect whatever on the dry matter yield pro root. 


THE EXPERIMENTS WITH BARRES—B. H. 03. 


The strain used for these experiments is a comparatively homo- 
geneous one, although a great number of inbreeding experiments have 
demonstrated that there are still considerable genical differences between 
its individuals. 

TABLE 3. Mother groups selected from Barres—B. H. 01. 























| Number | ‘ —— —— ig | 
| Characteristics of group of selected ee — | of dry | ed 
| of total | weight. ~ |matterpro 
| = | Kgs. | |root. Gms. 
| | | | | 
| | 
| Great root weight..............) 16 | 7 1,344 14,06 188,6 
| Low» DP Ree | 16 7 | 0,425 14,94 63,7 | 
| High dry matter percent... | 30 13 0,643 15,89 101,8 
| Low » » » boast 21 9 1,052 12,99 135,1 
| High » » yield ...... | 15 6 1,320 14,18 186,5 
| Low » » Di tance 4 0,344 15,66 54,1 
| Great weight, high dry matter | | 
| percent. and yield ......... ; 15 | 6 1,173 | 15,45 185,5 
| Remainder ....................| 117 | 48 0,837 | 14,63 1221 | 
| Totals and averages seve} §=239 || 100) | Os | 14,60 | 126, | 


The experiments were started with a sample of 239 roots grown in 
1929 under No. 2002 st. g. /1929. The weight, dry matter percentage 
and dry matter quantity of each root was determined. From the sample 
were selected roots representing extremes of different combinations of 
the characters mentioned. In table 3 are listed the characteristics of 
the several selected groups and their averages for different characters. 
The »remainder» group is composed of the roots which were not ex- 
treme in any character. 

It is to be seen from table 3 that throughout the material there are 
correlations between the three characters considered. The effect of these 
correlations is that selection in root weight always is accompanied by 
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an unwanted selection in the opposite direction in dry matter percentage; 
in the same direction as the root weight is, however, also dry matter 
quantity altered. This may be enough to exemplify the effect of the 
correlations. 


TABLE 4. Progenies of different groups of selected roots. Barres— 
B. H. 01. (Laboratory results.) 








| 


| Average | ee | Kg. dry | | 
| | weight of | patria | matter pro | Number | 
| Characteristics of group | root. Kgs. | root | of roots | 


| 
| | 
| 


| Mean | + m_ Mean | + m_ Mean| + m| 


| 
| Co. a = | 
| | 





| | Trial A. | | | 
High dry matter percent....| 0,88 | O,os0 | 14,5 | O11 | 119 | 42 | 69 | 








Low » » » .-- | 0,87 | 0,038 | 13,1 | O12 | 107.) 455 | 66 
| Low root weight ............... 0,89 | 0,031 | 13,3 | 0,12 | 110 | 40 |) 71 | 
| Remainder ............se-+-| 0,92 | 036 | 13,7 | Os | 118 | 46 | 72 | 
| Trial B. | | | 
| High dry matter yield ...... Oss | Ojos | 14,2 | O7 | 111 | 4a | 57 | 
| Low » »  . easane 0,9 | 0,029 | 15,1 | Ou | 95 | 41 | 68 | 
| Great root weight, high dry | | | | | | 
__ matter percent. and yield 0,71 | 0,035 | 16,1 | Ors | 104 | 5 | 57 | 
| Great root weight ............ | 0,75 | Oss | 14,1 | O13 | 97 | 4,3 | 69 | 
| Remainder ...................06... | 0,72 | 0,029 | 14,7 | 013 | 98 | 4. | 68 





The different plant groups were planted for seed harvest in 1930, 
separated from each other and all other flowering beets by at least 
150 m distance. The progenies were compared in field plot tests in 
1931. These were carried out in the same manner as those with Alfa— 
A 11. The only difference was that the Barres tests were sown according 
to LINDHARD’s field plot plan. The number of the groups made it 
necessary to divide the material upon two trials, each comprising the 
remainder group as standard. 

The results of the investigations are given in table 4. Only about 
1/, of the roots harvested could be weighed and analysed. In several 
cases this makes the figures statistically insignificant but some indica- 
tion concerning the effect of the selection may still be derived from them. 

The general impression of table 4 as compared to table 3 is that 
selection for dry matter percentage is the most effective selection of 
those tested. With exception for the selection for low root weight this 
is also valid when the selection for dry matter percentage occurred only 
as a result of the correlation between this character and the character 
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for which actually was selected. The exceptional case of the low root 
weight group may, however, be due to the fact that its mother group 
did not contain neither the smallest roots nor those with the highest 
dry matter percentage — these were included in the low dry matter 
yield group which was selected before the low root weight group. 
Further, in all cases where the mother roots have been selected for a 
single character the progeny does deviate in the direction of the selec- 
tion, even if the results in most cases are far from statistical significance. 
The complex selection for high root weight, high dry matter percentage 
and dry matter yield has had a very significant effect upon the dry 
matter percentage and an insignificant positive effect upon the dry 
matter yield, but the progeny shows a slight and totally insignificant 
decrease in root weight. 


CONCLUSIONS. 

Both mass selection experiments reported here have demonstrated 
that there is quite sufficient genic differences within the strains tested 
to make mass selection effective in changing the progeny in one or 
other direction. Compared to the other characters tested the dry matter 
yield, however, shows a distinctly higher stability with the result that 
no or only a slight change occurs in this character even when other 
characters are very distinctly changed. 

Should further experiments confirm the indications concerning the 
differences in efficiency of selection for different characters in mangels, 
this knowledge would give a very valuable foundation for the practical 
breeding work. 

The lack of progress in the breeding work of mangels, discussed 
in the introduction, may partly or totally be due to the practically in- 
ferior types having a higher reproduction value than the superior types. 
It should then also be possible to demonstrate such a phenomenon in 
the seed yield of types selected for in different directions. The seed 
yields of the several selection groups discussed in this paper do not 
give any information on this point and they are therefore left out of 
the discussion. However, it is the author’s intention to continue these 
experiments and to try to get some evidence concerning the seed 
yielding ability of different selection groups. 
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CYTOLOGICAL STUDIES IN ALLIUM, II 


CHROMOSOME MORPHOLOGICAL 
CONTRIBUTIONS 


BY ALBERT LEVAN 
BOTANICAL INSTITUTE, LUND, SWEDEN 





{ > majority of Allium species have, as far as is known at present, 
the chromosome-number n=8 or multiples of that number. 
A review of the known chromosome-numbers in the genus Allium 
(TISCHLER 1928 and 1931, LEVAN 1931) shows that nine-tenths of all 
the forms fall within this 8-chromosome series. Of about 80 known 
forms of Allium not more than 8 have a chromosome-number deviating 
from this series. In this list the aneuploid nutans-forms are included 
in the 8-series, from which they are most probably derived. The origin 
of such aneuploid forms (LEVAN I. c., Table 1, No. 55—57, No. 60) 
must be connected with the occurrence of gametes containing varying 
numbers of chromosomes. In the polyploid species of Allium there are 
often formed such gametes. The variation in the chromosome-number 
of these is in the first place due to multivalent formation at the first 
meiotic division and subsequent irregular anaphase distribution and 
chromosome elimination. It is evident that such gametes, having a 
larger or smaller number of chromosomes than half the somatic number, 
at least in autopolyploids can give rise to viable offspring. In auto- 
polyploid forms every chromosome must be considered duplicated 
several times, and therefore the balance between the chromosomes is 
not greatly disturbed by the loss or gain of a few chromosomes. 

Such an »oscillating chromosome-number» (CLAUSEN 1931) is not 
uncommon in polyploid forms. As instances of this may be men- 
tioned Prunus laurocerasus (MEURMAN 1929), where the study of the 
reduction division showed that the somatic numbers should vary be- 
tween 170 and 180 chromosomes, Crepis biennis (COLLINS, HOLLINGS- 
HEAD and AVERY 1929), which has normally 40 chromosomes, occurs 
also with the somatic numbers 39, 41, 42 and 45, Viola canina (CLAUSEN 
1. c.) has 2n = 40, plus a varying number of extra chromosomes and 
fragments. In Allium nutans there appeared the following aneuploid 
forms, 2n = 42, 44 and 68. The first two must be considered as hypo- 
hexaploids, the last as a hyperoctoploid, for they mostly agree with 
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hexaploid and octoploid forms respectively. With regard to its 42- 
chromosome form it is to be noted that a seeming transition from the 
8-series to the 7-series has been obtained in Allium nutans. If only the 
L, and L, forms of A. nutans had been examined, this species would 
certainly have been regarded as a hexaploid in the 7-series. It is there- 
fore important that several forms of a species are examined before it is 
listed in a polyploid series. In the 8-series there occur besides aneu- 
ploid forms also diploid, triploid, tetraploid, hexaploid and octoploid 
forms. 

Besides the 8-series there are in Allium the following somatic 
numbers: 14, 18 and 28. The numbers 14 and 28 show that there 
occurs in Allium also a 7-series with diploid and tetraploid forms. The 
number 9 is known only in diploid condition. The occurrence of 
several consecutive haploid numbers in the same genus is not rare. 
Among Liliacee may be mentioned Ornithogalum with the numbers 
n= 6, 7, 8 and 9, Calochortus with the numbers n=7, 8, 9 and 10. 
Sometimes there are long sequences of such numbers, as for instance 
in Iris, where all numbers between 8 and 14 are known. 

The present paper deals with Allium species deviating in chromo- 
some number from the 8-series, and in the sequel I shall give an account 
of the chromosome morphology of the 14, 18 and 28 chromosome 
species, as we get to know it at the mitosis of the root-tips and at the 
first mitosis of the pollen grain. Only one case of reduction division 
and geminus formation will be touched upon in this paper, and that is 
to follow a translocated fragment, occurring in Allium Allegheniense. 


MATERIAL. 


The following species are discussed: 
Allium ursinum L., 


» Moly L., 
> narcissiflorum VILL., 
» Allegheniense SMALL, 


» macranthum BAKER, 

» validum WaATS., 

> karataviense REGEL, and 
» triquetrum L. 

All these species are under cultivation in my Allium cultures at the 
Botanical Gardens, Lund. Three forms of A. ursinum have been 
studied: No. 653, a rather tall, readily flowering form, No. 654, a small, 
sparsely flowering form and No. 655, which is very tall and sturdy. All 
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three of them are from Lund. They show the same cytological 
characters and therefore no distinction will be made between them here. 

A. Moly has been examined on material procured from the 
Botanical Gardens at Lund and Copenhagen. Both forms have, as far 
as I have been able to find out, the same type of chromosomes. 

A, Allegheniense was obtained in 1929 by seed exchange with 
Hortus Kewensis, Surrey. It bore the denomination A. Nevii WATSs., 
but this proved to be erroneous. Unfortunately 1 must make some 
reservation for the denomination A. Allegheniense, inasmuch as no com- 
parative material could be obtained for control determination. The 
plant in question agrees very well, however, with A. Allegheniense as 
described by SMALL in his flora (1903). 

The somatic chromosome-number of A. macranthum was deter- 
mined in 1930 on root-tips, fixed and embedded by Mr. HANS BuRSTROM, 
Experimentalfaltet. Since then the plant has been procured from Hortus 
Bergianus, Stockholm, and its cytological characters were shown to be 
in agreement with the previous observations. A. validum was also 
obtained from Hortus Bergianus, the plant having been presented by 
H. R. H. The Crown Prince of Sweden, who brought it home with him 
from Yosemite, California. A. karataviense has been examined on 
material from the Botanical Gardens at Lund and A. triquetrum on 
bulbs sent from the Botanical Gardens at Cluj. 

In my preliminary note (1931) there were two more species, Allium 
amplectens Torr. (from Copenhagen) and A. neapolitanum Cyr. (from 
Holland), both of which differ in their chromosome-number from the 
8-series and should for this reason be dealt with in this paper. Though 
the recorded chromosome-numbers are correct (A. amplectens in the 
pollen division n==12, 13 and 14 and A. neapolitanum in root-tips 
2n = 28) I prefer to postpone the more thorough examination of these 
two species owing to the fact that the plants died before any control 
determination could be made. The species in question have, however, 
been replanted this year and will probably flower next summer. 


METHODS EMPLOYED. 


Root chromosomes have for the most part been fixed in NAVA- 
sHIN’s fluid, which gives good results. Osmic acid fixatives have also 
been employed and were successful: modified FLEMMING, LA Cour I 
(La Cour 1929), LA Cour’s fixative with saponine modified for Liliacee 
chromosomes (LA Cour 1931). The last-mentioned is perhaps the best 
of the fixatives tested so far for root chromosomes in Allium. 
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Pollen mother cells have been fixed in NAVASHIN’s fluid after 
being first placed for about one minute in CARNOY with chloroform. 
Other useful fixatives were FLEMMING, LA Cour II (LA Cour 1929), 
ALLEN’s modification of BOUIN, but a necessary condition of success in 
the use of these fixatives is that the material is first dipped in CARNOy. 

Fairly thick sections were cut for the study of root chromosomes, 
12—20 uw, while for studying pollen mother cells sections were always 
cut in two thicknesses, thick for studying entire chromosome plates, 
20 uw, and thin for single gemini, 3—5 uw. 

In BoUIN and NAVASHIN fixations it is often advisable, in all 
osmic acid fixations necessary, to bleach the slides before staining. A 
more effective method than the usual hydrogen peroxide bleaching is 
the potassium permanganate + oxalic acid compound recommended by 
MEURMAN. 

Staining was almost entirely made according to NEWTON’s gentian 
violet-iodine method, which is more suitable to use and gives better 
results than hematoxylin stainings. BELLING’s brazilin stain has also 
been tried, but it was not so suitable on this material. 

The best stage to study the somatic chromosomes of Allium, how- 
ever, is the first pollen division, chiefly because only half the somatic 
chromosome number is present in this stage. The chromosome mor- 
phological results recorded in this paper have also been mainly obtained 
in the study of this nuclear division. As the method I found most 
suitable for studying the pollen division in Allium may perhaps contain 
some modification of the ordinary methods I feel justified in giving 
a few particulars. The method employed ensures uniform, excellent 
results and, provided the pollen is fresh at the moment of fixing, 
there is hardly any chance of the fixations being unsuccessful. 
(Figs. 6, 8; Pl. I). 

A stamen of the flower bud, the pollen of which is to be fixed, is 
first examined in BELLING’s aceto-carmine solution in order to ascertain 
that suitable stages are present. The other five stamens are then 
crushed in the ordinary manner and smeared between two slides, which 
are quickly put into freshly prepared BOUIN—ALLEN, preferably at a 
temperature of 40° C. NAVASHIN’s fixative cannot be used here, as 
its results in this stage are very uncertain. The slides are left in the 
fixative fluid at least from 3 to 6 hours, overnight if desirable. They 
are then washed very rapidly in water, 10%, 20 %, 35 % and 50 % 
alcohol, one immersion in each, and finally left from 20 minutes to 2 
hours in 70 % alcohol for washing. When all the yellow picric acid 
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colour has disappeared the slides are passed through 50 % alcohol 
direct into 1 % gentian violet, where they are left from 3 to 10 minutes 
(not longer as the destaining may be troublesome). Then follows a 
rapid immersion in water and 20 seconds in potassium iodide solution 
for differentiation, after which the slides are rapidly passed through 
the different alcohols, 50 %, 70 %, 95 % and absolute. The slides are 
then rinsed, one at a time, first in a mixture of equal parts absolute 
alcohol and clove oil and afterwards in pure clove oil. In this fluid 
the destaining is controlled under the microscope. When sufficiently 
destained, which may require from 5 to 10 minutes but in general much 
less, the slides are washed in a mixture of equal parts clove oil and 
xylol and afterwards immersed in pure xylol. They are then removed 
into a mixture of two-thirds xylol and one-third thin cedar oil, next into 
a mixture of one-third xylol and two-thirds cedar oil, and afterwards 
embedded in immersion oil (condensed cedar oil) to which has been 
added a few drops of xylol’. It is absolutely necessary that these dif- 
ferent xylol solutions are introduced between the clove oil and the em- 
bedding oil, for the jumps between the oils and the xylol are very in- 
jurious as the pollen walls may very easily be indented, which entirely 
deform the chromosome figures. For this reason canada balsam proved 
impossible as an embedding medium. 

If one wishes to obtain quite clear pictures it is better not to use cover- 
glasses but to dip the immersion lense into the oil used for melting. In 
this way the refraction of light caused by the cover-glass is avoided. 
A very convenient method also is to place immersion oil between the 
object-glass and the condenser lense. As an embedding medium im- 
mersion oil has still another advantage, it hardens very slowly. Even 
half a year after embedding it is possible by applying pressure on the 
top of the cover-glass to crush the pollen cells and to get the chromo- 
some plate to spread out, which often facilitates the drawing con- 
siderably. The photograph of the pollen metaphase in Allium Moly 
(Pl. I, fig. 2) is taken of such a crushed cell. The double nature of the 
metaphase chromosomes is seen more plainly than is generally the case. 


SPECIES WITH 14 CHROMOSOMES. 


Two species of Allium with the chromosome-number n=—7 have 
been familiar for quite a long time, viz. A. ursinum and A. Moly. It is 
true that earlier workers such as GUIGNARD (1884 and 1885) have 


1 The use of cedar oil is recommended by BELLING (e. g. 1930). 
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fixed the chromosome number of A. ursinum at n=8 and furnished 
clear pictures showing this number (e. g. GUIGNARD 1885, Plate 18, 
fig. 77). Still, this determination is in all probability wrong. CHODAT 
(1925) determined the chromosome-number in the reduction-division 
at n=7. A. Moly was cytologically examined for the first time by 
MIYAKE (1905). 

Besides these two 14-chromosome species there are two more, 








Fig. 1. Chromosomes in the metaphase plates of the first pollen division of a: Allium 
ursinum, b: A. Allegheniense, c: A. narcissiflorum, d: A. Moly. — X 2200. 


A. narcissiflorum (LEVAN 1931) and A. Allegheniense. The former of 
these two was included among the species examined by HIRATA and 
AKIHAMA (1927). The number given by these authors is n=8. From 
their fig. 10, which represents a heterotype metaphase, it appears, 
however, as if the two gemini in the bottom right-hand corner were 
considerably smaller than the others. Such a size-difference in the 
chromosomes of A. narcissiflorum was not observed in the material 
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studied by me. It is therefore possible that we have here a case of two 
univalent chromosomes that have not paired or have already separated 
in an incipient anaphase. Then the Japanese A. narcissiflorum has also 
n= 7. Of course it is not impossible that in certain races one of the 
chromosome pairs is represented by two smaller ones, and in this way 
a 14-chromosome species, without the exterior being any different on 


Sy 


19 ¢9)309 
(ubn>d¢: 


uw S 9¢< 
va Tf 04 


rer area Gere ee ear ee | 
10M 
Fig. 2. Haploid chromosome sets of a: Allium ursinum, b: A. Allegheniense, c: A. 
narcissiflorum, d: A. Moly. — X 2200. 
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that account, may be imagined to be converted into a 16-chromosome 
species. It should then show 4 chromosomes half as long as those in 
the usual 14-chromosome class. No 16-chromosome species with such 
chromosomes is known and therefore as far as the species of the 7- 
and 8-series are concerned such a variation does not seem to be of any 
significance. 
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The somatic chromosomes of the 14-chromosome species, as they 
appear at the metaphase of the pollen-division, are shown in figs. 1 
and 2 and in PI. I, figs. 1—3 and 5. With regard to the size of the 
chromosomes there are no great differences neither in the same idio- 
gram nor between the species. Allium ursinum and A. Allegheniense 
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Fig. 3. Five examples (1—5) of the s1 chromosome in a: Allium ursinum, b: A. 
Allegheniense, c: A. narcissiflorum, d: A. Moly, e: A. validum. — X 2200. 





have larger chromosomes than A. Moly, while those of A. narcissiflorum 
are of an intermediate size. But the differences are so small that it is 
sometimes difficult to decide whether they are significant or whether 
the variations are due to variable fixation. No doubt, however, the 
chromosomes of A. Moly are smaller than those of the other species. 

The form of the chromosomes is of the usual Allium type two- 
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limbed with a median-submedian insertion-constriction. In all diploid 
species of the 7-series there occur a satellited chromosome pair. In 
A. narcissiflorum the satellite itself was very difficult to detect and 
therefore in my preliminary report I wrongly stated that although the 
satellite chromosome in this species was recognizable the satellite was 
missing. A more careful study of a great number of chromosome plates 
has, however, ascertained the presence of a very small satellite in 3 or 
4 cases. In fig. 3 the satellite chromosome of the different species in 
the 7-series has been reproduced several times. For this purpose such 
chromosomes have been chosen, as far as possible, which were lying 
in one plane. They have been measured at a great magnification and 
the results of the measurements are tabulated in Table 1. Table 4 gives 


TABLE 1. The length in uw of the s, chromosomes. 























A, ursinum A. Alleghe- | A. narcissi- A. Moly A. validum 

niense florum 
Number | < = = = a} 
SESE SESE SE EEPE SE ESFE EE EEE EE EE 
SSA So sZssSe-s Ze soit se Gs SejleGess 

| | | | | 
1 5,8 | 4,5 10,3] 6,5 | 5,0 | 11,5] 4,3 | 3,7 | 8,0] 4,2 | 3,8 | 8,0 | 7,5 | 4,1 | 11,6 
2 8,0 | 5,2 | 13,2] 5,6 | 4,7 | 10,3] 5,0 | 4,2 | 9,2] 4,7 4,1 8,8 | 7,8 | 4,3 12,1 
3 6,7 | 4,6 11,3] 64 4,8 11,2] 4,9 35) 84) 45 41 86] 7,0 3,8 10,8) 
4 65 | 4,3 | 10,8] 68 5,4 12,2] 44) 3,5 | 7,9 4,5 4,2 | 8,7] 7,0 | 4,2 | 11,2) 
5 5,0 | 3,2 | 8,2] 6,1 | 4,5 | 10,6] 6,0 | 4,4 | 10,4] 4,3 | 4,0 | 8,3 | 7,9 | 4,0 11,9 


the ratio between the long and the short limb of the satellite chromo- 
somes. From this Table it is evident that in Allium ursinum the long 
limb of the satellite chromosome is about one and a half times as long 
as the short one, while in the other species the difference in length 
is less. 

This type of satellite chromosome met with here is common in 
Allium. It is characterised by having an asymmetrically placed inser- 
tion-constriction and with a small satellite attached to the shorter limb. 
The ratio between the length of the two limbs varies considerably in 
different species but the satellite is always attached proximally. This 
type of satellite chromosome, which I shall designate s,, was described 
in Allium the first time by TAYLOR (1925) in A. Cepa. In this species 
the length of the longer limb of the s, chromosome is about three times 
that of the shorter limb. 

Hereditas XVI. 18 
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SPECIES WITH 28 CHROMOSOMES. 


Allium validum. — Of this species it is only the pollen division that 
has been examined, but as in about 30 cases it unmistakably showed the 
chromosome-number 14, it must be regarded as a tetraploid in the 7- 
series. The appearance of its chromosomes is seen in figs. 4 a—d and 


b 





Fig. 4. The first pollen division of a—d: Allium validum, e: A. macranthum; a and b 
are two anaphase groups from the same cell, c—e metaphases. — X 1400. 


fig. 5a. The chromosomes are of the same size as the largest in the 
14-chromosome species, possibly a little larger. The length of the 
longest chromosomes is about 18 u. The form of the chromosomes is 
the usual, all the chromosomes having a median-submedian kinetic 
constriction. Of satellite chromosomes there is the usual s, chromo- 
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somes. In the haploid group of the pollen division there are two s, 
chromosomes. When the same number of satellite chromosomes of 
similar appearance is shown in a polyploid species as that of the haploid 
chromosome set present it indicates autopolyploidy. I have also found 
signs of autopolyploidy in other species of Allium: thus a_ triploid 
A. nutans had 3 similar satellite chromosomes in somatic cells, the 
tetraploid chive variety had 4. The finest instance of cytologically 
shown autopolyploidy is perhaps seen in Crepis. Of Crepis tectorum, 
for instance, diploid plants had 2 satellited D-chromosomes, triploid 
plants 3 and tetraploid 4. In Crepis capillaris there occurred a penta- 
ploid type with 5 D-chromosomes (NAVASHIN 1926). 

The total length of the satellite chromosomes in Allium validum 
agrees mostly with that of the satellite chromosomes in A. ursinum and 


Fig. 5. Haploid chromosome sets of a: Allium validum, b: A. macranthum. — 
X 1700. 


A, Allegheniense. (Fig. 3e and Table 1.) They are, however, more 
asymmetrical than the s, chromosomes of these species, the ratio of the 
limbs to one another is approximately 2:1 (Table 4). 

I have once observed a pollen-grain with a fragmentation of one 
of the long chromosomes. The chromosomes of this pollen-grain are 
shown in fig. 5a. The fragmented chromosome had evidently been 
broken near the constriction. One part had atrophied and was like a 
lump of chromatin. In this lump, however, chromomeres could be 
distinguished in the form of reddish violet granules. The other part 
had developed into a normal chromosome and lay in the equatorial 
plate among the other chromosomes, prepared to pass into anaphase. 
Its insertion-constriction was terminal and a fairly large satellite had 
developed proximally. In all probability the constriction was that of 
the mother-chromosome and the satellite was a little bit left of the 
broken-off limb. As will be more fully illustrated later on it is not 
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unusual in the segmentation of chromosomes for the piece receiving the 
kinetic constriction to possess the capability of surviving while the other 
bit often dies. 

Allium macranthum. — The haploid chromosomes of this species 
are shown in figs. 4e, 5b and PI. I, fig. 4. Already at first sight it 
will be noticed that here we have a different karyotype from that com- 
mon in Allium. The chromosomes are on the whole much smaller than 
those of the preceding species, the longest attains a length of 9 uw, less 
than half of that of the longest in Allium validum. No satellite chro- 
mosome was discovered. Great and discontinuous size-differences make 
it possible to distinguish three different size classes of chromosomes. 
The following types are present in the pollen-division: 

1) 6 long chromosomes with median constriction, 

2) 4 medium with sub-terminal constriction, 

3) 4 short with median-submedian constriction. 

In type 2 the longer limb has about the same length as either limb 
in type 1 (4-5 uw), while the shorter one is about as long as either limb 
in type 3 (1—2 uw). In type 3 it is often possible to distinguish in the 
pollen division 2 chromosomes, the limbs of which are separated by 
an achromatic piece. It is such a character that BELLING (1925 a, 1926) 
employed to distinguish chromosomes VI and VII in Uvularia. 

Although such an idiogram with great size-differences as that of 
Allium macranthum is an exception in the genus Allium yet if the entire 
Liliacew family is taken into consideration it is very common that there 
are size-differences in the idiograms. The first instance in which any 
size-differences at all are observed in the same idiogram was described 
for the Liliacew genus Hosta by STRASBURGER (1882). Other Liliacee 
with considerable size-differences in the chromosomes have been studied, 
among others, by CL. MULLER (1910, 1912) and FERGUSON (1927) on 
Yucca, Agave, the entire Aloine group, etc. It is also common that the 
chromosomes can be arranged into definite classes as regards size, as 
in Allium macranthum. Such genera are Lilium, Fritillaria, Erythro- 
nium, Tulipa (NEWTON 1926), Hyacinthus (BELLING 1925 c, DARLINGTON 
1929 a), Eremurus (BuRSTROM 1929, PROSINA 1930). Still there occur 
other genera of Liliacew, besides Allium, the species of which have no 
greater size-differences in the chromosomes. Such species are found in 
Hemerocallis (TAKENAKA 1929). Even Nothoscordum (KOERPERICH 
1930), a genus that is closely related to Allium, has fairly uniform sized 
chromosomes, all with median-submedian constriction. 

In general it is possible, with regard to their form, to trace the 
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Liliacew chromosomes back to certain types. By designating each chro- 
mosome limb with a letter of the alphabet HErTz (1926) has made up 
a scheme of the chromosome forms of Liliacew, Amaryllidacee and 
Iridacew. [FERNANDES (1931) has added two more types to those of 
HeiTz.| According to these designations the chromosome formula of 
Allium macranthum would be written 2n = 2 (6LL + 4Lk + 4kk). 
The Allium species described in the foregoing can all be written 
n (7([LL—L]I)). 


SPECIES WITH 18 CHROMOSOMES. 


Allium karataviense. — The chromosome number of this spe- 
cies was erroneously recorded by me (1929) to be n=8. Since 
then more suitable fixations have been 
obtained of this plant which unmistakably 
show the number to be n=9Q. This was 
the number recorded by TELEZYNSKI in 
TISCHLER (1931). The size of the chromo- 
somes agrees mostly with that of the 7- 
chromosomes species, Allium narcissiflorum 
and A. Moly. In figs. 6 and 7 seven chromo- 
somes of the ordinary Allium type with 
median-submedian constriction are visible. 
One of these 7 is the s,-chromosome, one 
limb of which is 17/, times longer than the 
other. Thus, with regard to its proportions 
it occupies an intermediate position between 
the s,-chromosomes in Allium ursinum and Fig. 6. Metaphase of the first 
A, validum. In A. karataviense, however, we _ pollen division of Allium ka- 
further meet with two satellite chromo- "@?"s¢ “a — Pe 
somes, of a type new for Allium. Both , 
are characterised by having sub-terminal insertion-constriction and 
a very large satellite. This satellite is often as thick as the chro- 
mosome itself but as a rule it is somewhat thinner. These two new 
satellite chromosomes will be termed s, and s;, s, being the shorter 
(see fig. 7). The total length of s. amounts to 7 4, while the longer 
limb alone in s; is of that length (Table 2). The longer limb in s; 
is about 2*/, times the length of the shorter limb while the longer limb 
in s. is more than 6 times as long as the shorter. (Table 4.) s, has 
occasionally a secondary constriction near the distal end. As regards 
the satellite itself its proximal end in s; is furnished with a chromo- 
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mere-like little globule which sometimes is moved down towards the 
attachment fibre. The satellite of the s. chromosome is more abruptly 
limited proximally, while the satellite s; is more pear-shaped and 
gradually tapers off in the direction of the attachment fibre. 
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Fig. 7. Two haploid chromosome sets of Allium karataviense. — X 2200. 





HeEItTz’ formula for Allium karataviense should be written: 2n = 
2 (7{LL—LI]] + 1Lk +1L). 

Allium triquetrum. — As far as I am aware this species has been 
cytologically examined previously only in heterotype prophase stages. 


TABLE 2. The length in uw of the s;, 82, and s; chromosomes in 
Allium karataviense. 
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Number | sc | | Y a | ram 
~ == lex |\2vro/ = ia t& _ jaeo| SB las 
| welteise PE SESEE SF SBRIPE SE SEE = Ee 
| SaelifaiSsllQalsal\See| $ LFiSaelFaisga; 2 12s 
| ini i! bl il td ef) 3 |*2 
| 5 
| | | Nl | 
1 5,4 | 3,3 | 8,7] 4,3 | 1,3; 0,4 | 1,0 | 7,0 | 60 | 0 | 1,7 | 1,5 | 10,1 
| 2 6,0 3,8 | 98] 40 | 1s | 02 | 1,0) 7,0] 64 | 12] 1, | 154 | 10,9 
3 5,7 | 3,2 | 89 | 3,9 | 16, 0,4 | 0,8 | 6,7] 65 | 1 | 1,3 | 1o! 9,8 
| - 4 5,8 | 3,6 | 94] 4,2) 1,7 0,4 | Os) F521 7a | a3 | 0,7 | 1,5 | 10,7 
5 6,1 | 3,6 | 9,7 | 3,9 | 1,9 | 0,3 | 0,9 | 7,0 | 7,3 | 1,2 | 1,0 | 1,1 | 10,6 


BELLING (1930) mentions in his microscopical hand-book that it is a suit- 
able subject for study of these stages. Quite recently he has also 
published some pictures (1931) but the chromosome-number is not 
recorded. In TISCHLER (1931, p. 204) there is mentioned a species 
»A, torquetrum, n= 8, TELEZYNSKI (in litt.)». This might be a mis- 
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spelling of »triquetrum», which would be of interest as in that case there 
would be also an 8-chromosome variety of this species. As will be 
shown later on the occurrence of such a variety is not inconceivable. 

The chromosomes of Allium triquetrum are suitable for mor- 
phological studies in- 
asmuch as several of 
them can with certainty 
be identified from plate 
to plate (see figs. 8 
and 9). The first thing 
to note is 4 long chro- 
mosomes, all of which 
are longer than the 
longest in A. kara- 
taviense. They do not, 
however, attain’ the 
same length as_ the 
longest chromosomes 


of A. validum. Their Fig. 8. Metaphase of the first pollen division of Allium 
length is about 13 triquetrum. — Microphoto. — X 1400. 














Fig. 9. Two haploid chromosome sets of Allium triquetrum. — X 2500. 
14 «(Table 3). Two of them, |, and 1., have on the one limb a secondary 


constriction, which divides the limb into approximately equal parts. 
Further, there is a smaller chromosome with approximately median 
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constriction, sm, 6—9 , in length. 
There remains yet another small 
submedially constricted chromo- 
some. It was only after a lengthy 
search that it was discovered that 
this last-mentioned chromosome was 
provided with a small proximally 
attached satellite, thus clearly show- 
ing that the s, chromosome is also 
present in this species. Its length, 
8—9 uw, coincides mostly with the s, 
chromosome in A. Moly. It is on 
the whole shorter than the s, chro- 
mosome of A. karataviense. Its 
longer limb is about 1*/, times longer 
than the shorter limb. Yet another 
satellite chromosome occurs in A. 
triquetrum which is very suggestive 
of the s. and s, chromosomes in A. 
karataviense but differs from them 
to such an extent that I dare not 
make any conjectures about possible 
homologies. This satellite chromo- 
some has been termed s;. Like s. 
and s; it is sub-terminally con- 
stricted. In its proportions it comes 
nearer s; than s,. The length of the 
longer limb is 5 to 6 times that of 
the shorter. The satellite, or per- 
haps more correctly, the satellite 
group is attached to a fairly long 
attachment fibre and in the slides 
appears most often to consist of a 
large lump distally with one to three 
smaller bodies close to the chromo- 
some. As it varied very much in 
appearance I attempted to dissect it 
by applying pressure on the cover- 
glass. In certain cases I really 
succeeded in getting the terminal 
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lump to unwind itself and pictures such as fig. 10 h were obtained. The 
satellite showed itself to consist of a string of beads made up of 3 large 
chromomere-like swellings innermost and 2 smaller ones outermost. It 
is the 3 lying outermost that are in general clumped together. We thus 
see that the satellite of s, consists of 5 chromatin globules of unequal 
size arranged in a row. 


TABLE 4. The ratio between the longer and the shorter arm of the 
s and st chromosomes. 
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1 1,29 1,30 | 1,16 | 1,11 | 1,83 | 1,64 | 3,31 | 6,67 | 1,34 | 5,45 | 5,82 | 6,63 | 
2 1,54 | 1,19 | 1,19 | 1,15 | 1,81 | 1,58 | 2,22 | 5,33 | 1,56 | 6,10 | 5,00 | 5,44 
3 1,46 | 1,33 | 1,40 | 1,10 | 1,8¢ | 1,78 | 244 | 6,50 | 1,53 | 5,00 | 5,91 | 5,55 
| | { | > ad 
4 1,51 | 1,26 | 1,26 | 1,07 | 1,67 | 1,61 | 2,47 | 6,73 | 1,29 | 4,92 | 6,80 | 5,50 | 
| 5 1,56 | 1,36 | 1,36 | 1,08 | 1,98 | 1,69 | 2,05 | 6,08 | 1,57 | 5,42 | 6,90 | 6,75 | 
| | o 
| M, 1,17 | 1,29 | 1,25 | 1,10 | 1.83 | 1,66 | 2,50 | 6,26 | 1,46 | 5,38 | 6,69 | 5,97 


TAYLOR (1926) has previously described in an Allium species an 
arrangement of two satellites in line, something which he named 
»tandem satellite». A plant of A. Cepa had somatically one chromo- 
some furnished with this formation, while the homologous chromo- 
somes were evidently without any satellite at all. It is difficult to 
decide whether the formation present in A. triquetrum is of a similar 
nature. As this s, chromosome occurs in the same formation in all the 
pollen-grains examined the plant in question is at any rate homozygotic 
for the 5 doubled satellites. Even in other species of Allium the satellite 
has sometimes been shown to consist of more than one chromomere, 
for instance, the chromosome of A. validum shown in fig. 3 e, 5. The 
Allium triquetrum idiogram includes two more chromosomes. Both of 
them are furnished with subterminal constriction and are termed st, 
and st,. st, is the longer, being about 8 y in length while st. is about 
64. The longer limb of each of them is about 6 times the length of 
the shorter, which is formed like a rounded »K6pfchen». It is natural 
to compare them with the only subterminally constricted satellite- 
lacking Allium chromosomes otherwise known, viz. type 2 of the Allium 
macranthum chromosomes. The total length of st. agrees pretty well 
with type 2 in A. macranthum, but the ratio between the longer and 
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shorter limb in the latter is considerably less. The proportion between 
the limbs of the st chromosomes coincides more closely with s; and sy. 
HEITz’ formula for Allium triquetrum will be: 2n = 2 (5{[LL—LI] 


+ 111+ 3L). 


A THEORY CONCERNING THE ORIGIN OF THE 18-CHRO- 
MOSOME ALLIUM IDIOGRAM. 


The two 18-chromosome species of Allium exhibit a karyotype 
differing in certain very conspicuous features from the other Allium 
species. What contributes particularly to this difference is the sz, s;, $4, 
st, and st. chromosomes. Common to both the 18-chromosome species 
is the presence of several chromosomes characteristic of most species 
of Allium. Among these is noted in the first place the s,; chromosome. 
A characteristic of all the »new» chromosomes is that they have more 
or less subterminal constrictions and that they are about half the length 
of the longest chromosomes occurring in the idiogram. In studying 
the possible derivation of the 18-chromosome forms one must proceed 
from the typical 16-chromosome karyotype with 8 long, more or less 
submedially constricted, chromosome pairs. On some occasion, due 
to unknown causes, one of the longest chromosomes in such a 16- 
chromosome individual may have been broken and given rise to two 
subterminally constricted chromosomes. In such a plant there could 
be formed some germ-cells with 8 normal long chromosomes, some 
with 7 normal long and 2 segmented short ones. By the fusion of two 
gametes of the latter type the 18-chromosome race then came into 
existence. As regards Allium karataviense s, and s; should be the two 
segment chromosomes. If one imagines these two replaced by one long, 
medially constricted chromosome then one would get a really typical 
8-chromosome karyotype, such as is found, for instance, in A. fistulo- 
sum or A. Cepa. The interpretation of A. triquetrum, however, is more 
intricate in that there are three sub-terminally constricted chromosomes. 
If the segmentation theory is to be applied here, one must further 
suppose a secondary change. 

This theory is supported by various facts. As already mentioned 
above a fragmentation of a long, submedially constricted chromosome 
was once observed in Allium validum. With regard to the origin of 
small fragment chromosomes in Allium a case will be described more 
closely later on. In the literature cases are recorded of chromosome 
segmentation occasionally resulting in the formation of karyotypes. 
An instance of this is furnished in Secale (GoTHO 1924, BELLING 1925 b, 
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EMME 1928, LEVITSKY 1929). Besides the common 14-chromosome races 
there occur also others with 16 chromosomes, in which the super- 
numerary chromosomes have quite certainly been formed by fragment- 
ation. LEviITsKy shows that the long chromosomes are more or less 
medianly constricted, while the fragment chromosomes are constricted 
subterminally. Metz (1916) describes a series of Drosophila species, 
in which a higher chromosome-number is sometimes thought to be due 
to the breaking up of V-shaped chromosomes during the production 
of I-formed ones. The chromosome-number, n = 16, of Tulipa galatica 
(NEWTON 1926) is considered to have arisen by fragmentation; the 
other related Tulipa species having n= 12. Four of the chromosome 
pairs in Tulipa galatica are very small and are missing in other Tulipa 
species. Zea has the typical chromosome-number n= 10, but plants 
with supernumeraries are not infrequently found. These have been 
declared to have arisen by fragmentation of the chromosomes (KUWADA 
1919), although later researchers point out that this mode of origin of 
chromosomes in Zea can by no means be considered proved for certain 
(RANDOLPH 1927). 

Races of Vicia cracca occur with n= 6 and n=7 (besides n = 14, 
which is also found). The 6-chromosome races, as was shown by 
SWESCHNIKOWA (1928), have in the haploid group one long, medially 
constricted chromosome, which is missing in the 7-chromosome ones. 
These have instead two short rod-shaped chromosomes. With some 
reserve the authoress says: »Das bedeutet durchaus nicht, dass die zwei- 
schenkeligen Chromosomen in irgend einem Moment tatsachlich zer- 
fallen und zwei neue Chromosomen ergeben. Ich kann nur die Tat- 
sache konstatieren, dass gewisse Bedingungen das Entstehen des Chro- 
matins in einer anderen Form veranlassten und zu Veranderungen im 
ausseren Habitus fiihrten». For the two Vicia races differ from each 
other in a number of characters, one of them being winter hardiness, 
which probably is the cause of the different geographical distribution 
of the two races. In this case one must suppose secondary changes 
in the genome in addition to the probable chromosome segmentation. 

Several workers (GUIGNARD 1899 a, b, MULLER 1912, TSCHERNOYAROW 
1914) have found in Naias marina, in addition to several rod-shaped 
chromosomes, one long, V-shaped chromosome (in the haploid number). 
On the other hand, in the material studied by WINGE (1927) all 
the long chromosomes were rod-shaped, the long, V-shaped chromo- 
some could not be found. WHINGE’s explanation of the V-shaped chro- 
mosome was that it was formed by a duplication of one rod-shaped 
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chromosome together with an end-to-end junction of these two elements. 
HEILBORN (1924) has in certain species of Carex found three size-groups 
of chromosomes, long, medium and short. The two latter groups are 
considered to have primarily arisen by fragmentation of long chromo- 
somes. On partly the same species as HEILBORN I have in a hitherto 
unpublished report studied the somatic nuclear divisions. In many in- 
stances I was able to confirm HEILBORN’s results. Thus, I found in 
somatic chromosomes the three size-groups, ascertained by HEILBORN 
at the reduction division. In certain cases, Carex panicea for example, 
a tendency towards fragmentation was noted in that one or two of the 
longest chromosomes in certain cells had broken up into three parts. 
In judging the breaking of chromosomes in somatic divisions one 
must be very careful to ascertain that the supposed fragments are not 
only due to very pronounced constrictions of the chromosomes. This 
was the case, most probably, with regard to two instances that are often 
cited: LUNDEGARDH (1910) ascertained chromosome fragmentation in 
the root-tips of Allium Cepa. Judging from his pictures it was not a 
case of fragmentation but only the normally occurring insertion-con- 
striction, for his »fragments» most frequently arise in chromosomes 
parted in the middle and always lie close to each other. The same is 
probably true of the fragments demonstrated by HANcE (1918) in 
somatic divisions of Oenothera scintillans, an example often described 
in the text-books (TISCHLER 1926, WILSON 1928, BELAR 1928). In this 
plant no variations in the normal number occurred in the meiosis, but 
in somatic divisions chromosomes were present in numbers varying 
from 15 to 21. In all these different numbers, however, the sum-total 
of the lengths of the chromosomes was constant. GATES (1928) criticises 
HANCE’s view that these conditions were due to fragmentation and says: 
». . . with very critical examination it can usually be shown that the 
apparent fragments are really in alignment end-to-end . . .». So even 
in this case it was a question of chromosome constrictions. 
HAKANSSON (1927) found size-differences in the chromosomes of 
Scirpus. From the point of view of fragmentation Scirpus palustris is 
particularly interesting, for there occurred in this species, which is 
shown in a later work (HAKANSSON 1929), two phenotypically very 
similar races with the haploid chromosome-numbers 8 and 19. The 
latter race must be regarded as a tetraploid in which some chromo- 
somes have been segmented transversely. DELAUNAY (1922) has traced 
the idiogram of Muscari from that of Bellevahlia by a presumed break- 
ing off of the large hook-shaped chromosomes at their insertion-con- 
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strictions. LEVITSKY and TRON (1930), however, in a review of his work 
criticise some of his conclusions. Other workers, in, agreement. with 
DELAUNAY, have explained the presence of small Liliacee chromosomes 
as the result of a once occurring fragmentation. DE MOL (1921) assumes 
this with regard to the two smaller size-groups in Hyacinthus chromo- 
somes, and GATES (1924) is of the opinion that the small chromosomes 
in Yucca have arisen by a »phylogenetic transverse segmentation». 
NEWTON (1926) on his part cautions workers against assuming that all 
changes in the relative size of the chromosomes are due to fragmenta- 
tion. It is only when one has a large number of closely related forms 
having a lower chromosome-number to compare with, that one can 
venture, according to NEWTON’s opinion, to put forward a fragmenta- 
tion hypothesis. This is the case, as we have seen, with regard to the 
18-chromosome species of Allium. 


THE SATELLITE CHROMOSOMES. 


As shown above there occur in Allium several types of satellite 
chromosomes. The type that seems to occur almost regularly in the 
diploid species is s,. It is always asymmetrical and the satellite is 
situated on the shorter limb. The satellite itself is generally very small, 
its breadth is never equal to that of the chromosome to which it belongs. 
Sometimes it is so small that its presence is difficult to detect (Allium 
narcissiflorum). KUHN (1928) made a summary of the cases of satellite 
chromosomes known up to that time. He arranged the satellite chro- 
mosomes into 4 groups according to the size of the satellite. The s; 
chromosomes would belong to his b) group [occasionally perhaps to 
group a)]. (KUHN 1. c. p. 393.) It is possible, however, that the size 
of the satellite is not of so great an importance in setting up chromo- 
some homologies. SPRUMONT (1928) examined satellite chromosomes 
of 4 species of Ornithogalum and then showed a series of apparently 
homologous satellite chromosomes, in which the satellites increased in 
size from O. umbellatum, with very small satellites, to O. nutans, with 
large, »véritables batonnets». 

Neither does the position of the satellite with relation to the in- 
sertion-constriction matter very much. The length of the proximal 
limb in the Allium species now under examination does not vary much. 
This is, however, the case in the 8-chromosome species in which the 
satellite limb is often quite long but sometimes, as in Allium Schoeno- 
prasum, very short. In that species the s; chromosome resembles very 
much the D-chromosome in Crepis and has a little »K6pfchen» on which 
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the satellite is situated. Later on will be shown another relation 
that perhaps throws some light on the relativity of the systematic value 
of the length of the satellite limb. It will then be shown how the frag- 
mentation of a submedially constricted s, chromosome gives rise to a 
terminally constricted fragment furnished with a satellite. 

The s,, s; and s,; chromosomes are all characterised by having 
larger, more complex satellites. Some of the reasons discussed above 
make it plausible that these chromosomes, at least in certain cases. 
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Fig. 10. a—g: the si; chromosome of a—c, e—g: Allium ursinum, d: A. Moly; h: the 
s, chromosome of A. triquetrum drawn after the application of a pressure on the cover 
glass; a—c: prophases, d, e, h: metaphases, e—g: anaphases. — X 2200. 


represent large medially constricted chromosomes which have been 
separated by segmentation. In this connection it may be noted that the 
half chromosome in Allium validum described above was supplied with 
a satellite at the probable point of fracture (fig. 5 a). 

The satellites can be observed from the later stages of prophase 
until the commencement of the telophase (fig. 10), but they cannot be 
studied during the resting stages. I have not been able to detect any 
connection with the nucleoli, such as has often been described by S. 
NAVASHIN and members of his school. Quite recently (1931) a theory 
has been advanced by HEITz, according to which the formation of the 
nucleoli is connected with the achromatic portions of the satellite chro- 
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mosomes. This theory is very interesting, chiefly perhaps because it 
provides an explanation of the very common occurrence of the satellite 
chromosomes in the vegetable kingdom. He bases his theory, among 
other things, on observations of Allium Cepa. Unfortunately the stain- 
ings used by me (most often only gentian violet) were not particularly 
suitable for studying nucleolar conditions, as otherwise pollen-division 
in Allium ursinum, for instance, should furnish first-rate material for 
the study of satellite chromosomes, as the satellite in this species showed 
itself to be very beautiful and clear. It can be seen for instance at the 
lower end of the chromosome at the botton on the right side of Pl. I, 
fig. 1. 
SIZE OF POLLEN AND CHROMOSOME-NUMBER. 


In a large number of plant genera with polyploid forms it has been 
shown that the size of the cells increases if the number of chromosomes 
becomes greater. This is the case, for instance, in Solanum (WINKLER 
1916), in bryophytes (WETTSTEIN 1924), in Crepis (NAVASHIN 1926), 
in Galeopsis (MUNTZING 1927) and so on. In order to ascertain if this 
was the case too in Allium I measured the length of the pollen in a 


TABLE 5. Pollen length in « of the Allium species. 
Pollen length: 26,5 27,5 28,5 29,5 30,5 31,5 32,5 33,5 34,5 35,5 36,5 37,54 M | 
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number of species. The results, as far as they have to do with the 
species discussed in this paper, are found in Table 5. Although only 
20 grains of each form were measured it is quite evident that there is 
a difference between the lengths of the pollen in the diploid and in the 
tetraploid species. In the former the average length is 29 uw, in the 
latter about 35. Even in the 8-series in Allium the results are similar. 
As will be described in another connection there is a series of pro- 
gressive pollen-lengths from diploid species right up to octoploid and 
hyperoctoploid forms. 
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CHROMOSOME FRAGMENTS IN ALLIUM. 


Diminutive chromosomes have already been demonstrated in the 
preceding pages in one instance, viz. in Allium macranthum. I have, 
however, observed such small fragment chromosomes regularly occurr- 
ing in two other species, namely, A. Allegheniense and the form of 
A. angulosum obtained from the Botanical Gardens at Copenhagen 
(LEVAN 1931, Table 1, No. 7). Only the former will be described here, 
as Allium angulosum will be treated later on in connection with other 
Allia Rhiziridia. 


Fig. 11. Somatic diviSions in root tips of Allium Allegheniense, a: form No. 14, b: 
No. 9, c: No. 10, f: No. 6, g: No. 12, h: No. 2; d: 5 examples of the fragment chromo- 


4 


some in form No. 1; e: the two s; chromosomes and the fragment of form No. 5 
(drawn from the same plate). — X 1400. 


Already when examining the first pollen fixations of Allium 
Allegheniense I very often observed a small chromosome fragment. In 
order to get an idea of the frequency of this fragment and to ascertain 
if its occurrence was connected with any variation I divided the tuft 
growing in the Botanical Gardens into 16 separate bulbs and planted 
them in saw-dust. Root-tips were fixed from each plant separately. 
The results were as follows: Only one plant, No. 14, was entirely devoid 
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of the fragment. The commonest type had somatically 1 fragment, 
which included 8 plants (Nos. 1, 5, 8, 9, 11, 13, 15 and 16). Six plants 
(Nos. 3, 4, 6, 7, 10 and 12) had each two fragments, while one plant 
(No. 2) had four fragments in all the cells examined. Two fixations 
were made of each plant, one in NAVASHIN and one in LA Cour, the 
results in both being in agreement. 

The number of fragments in one and the same individual seems to 
be fairly constant. In a few isolated cases, however, somatic non- 
disjunction of the fragment was observed. Thus, fig. 11g shows a 
plate with 3 fragments from a plant which otherwise showed only 2 
fragments. It is in such a mechanism that the origin of a plant such 
as No. 2 with its 4 fragments must most likely be sought. 

Not always do such small chromosomes show such a _ regular 
occurrence as they do in Allium. In Ranunculus acris for instance 
(LANGLET 1927) conditions were different. The plant with fragments 
showed on examination considerable variation with respect to the small 
accessory chromosomes appearing in the nuclear division of the root- 
tips. Plates with all numbers between 2 and 10 accessory chromosomes 
were observed, most common were those with 6. »Die Zahlenvariation 
der e-Chromosomen ist von einer ungleichmassigen Verteilung in der 
Metaphase abhangig, wo die e-Chromosomen eine Lingenspaltung in 
gewohnlicher Ordnung unterworfen sind.» 

The appearance of the fragments of Allium Allegheniense is shown 
in fig. 11. It has the same thickness as the usual chromosomes in the 
species and is up to 1,5 wlong. Its pole fibre insertion is terminal. At 
the same end as the polar fibre is attached it has a satellite, which in 
its size and length on the attachment fibre coincides with the s, satellite 
occurring in the species. As no more than one pair of s, chromosomes 
have ever been shown in Allium Allegheniense, nor in the other three 
14-chromosome species of Allium, this satellite attached to the fragment 
supplies a clue to the origin of the fragment. It seems certain that 
the fragment is the extremity of the proximal limb of the s, chromo- 
some in the species ‘in question. In fact a secondary constriction, 
situated about 1 4 from the end, is often observed on the proximal limb 
of these chromosomes. 

As said, the fragment has received a new, terminally situated, pole- 
thread attachment, for fragment chromosomes, like all other chromo- 
somes, must necessarily obtain a point of insertion in order to be able to 
divide and survive as individual bodies. S. NAVASHIN (1912, 1916, cited 
after M. NAVASHIN 1926) was the first to realise the significance of this 
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»achromatische Querspalte» as a vital chromosomal organ. Its occurr- 
ence seems to be general and has been shown in innumerable objects. 
NEWTON (1926) has made important observations on several Liliacewe 
chromosomes with regard to the occurrence and position of this polar 
thread insertion. He points out that if a fragment is to have any sig- 
nificance from an evolutionary point of view it must necessarily develop 
an insertion-constriction, »which must have been developed subsequent 
to their (this refers to the small chromosomes of Tulipa galatica) be- 
coming independent units. By way of analogy the attachment constric- 
tion may be regarded as a kind of centre of gravity of the chromosome, 
the position of which depends on the structure of the chromosome and 
also on its existence as an independent unit». 

DARLINGTON (1929 b) calls the development of insertion-constriction 
»the mitotic condition», the fulfilment of which is first of all necessary 
before an originated fragment can have any prospect of surviving. After 
that a »meiotic condition» will be necessary, which implies that homo- 
logous fragments even during the reduction division must behave like 
entire chromosomes as regards pairing and distribution at anaphase. 
This condition is of vital importance, at least for organisms that are 
entirely dependent on sexual propagation for their continued existence. 
If in such organisms the fragments behave irregularly at the reduction- 
division they will gradually be eliminated, even if the somatic divisions 
take place without anomalies. Therefore, it might be expected that 
plants which mainly propagate vegetatively contain chromosome ano- 
malies, which have been stored up, as it were, by them in the course 
of time. 

The fragment found in Allium Allegheniense belongs to that type 
where the fragment for some reason or other can be identified as homo- 
logous to a definite piece of chromosome. From the examples of such 
fragmentations that have been described I shall enumerate a few. 

One case, which in many ways shows a certain resemblance to the 
fragmentation in Allium Allegheniense, is the fragmented D-chromo- 
some in Crepis tectorum (NAVASHIN 1926). Just a small piece carrying 
the satellite has been broken off the rest of the chromosome, which was 
left with a re-developed terminal pole fibre insertion. The other D- 
chromosome was normally developed. In the preliminary report about 
X-ray alterations in Crepis (NAVASHIN 1931) there are mentioned 
several instances of fragmentation. Yet here both parts of a broken 
chromosome never continued to exist as independent units. The part 
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which had no insertion-constriction could be preserved only by being 
translocated to another chromosome. 

In Uvularia, in which all chromosomes are morphologically identifi- 
able, BELLING (1925 a) was able to establish which chromosome had 
been fragmented in the different cases. Fragmentation occurred chiefly 
at the insertion-constriction. 

In the tomato (LESLEY and LESLEY 1929), in 3 plants of which 
there occurred, in addition to the normal chromosome set, a fragment 
about half the size of a chromosome, it was possible by observing the 
exterior of the plants in question to fix what chromosomes the frag- 
ments formed part of. For these half-chromosome trisomes agreed 
externally with known primary trisomic plants. A similar condition 
occurred in Matthiola (FRosT 1927). Besides ordinary trisomic plants 
with entire supernumerary chromosomes secondary mutants were found 
having chromosome fragments, which gave rise to similar external 
differences from the normal type as those of the various primary mu- 
tants, although in a less marked degree. Even in Drosophila the chro- 
mosome from which the fragment originates can often be established. 
Thus, STERN (1931) in his important work concerning the parallelism 
between genetic and cytologic crossing-over employed a race with two 
fragments of about the same size, which together represented one X- 
chromosome. 

In certain cases, for example in Tradescantia and Fritillaria 
(DARLINGTON 1929 b, 1930), interesting observations have been made con- 
cerning homologies of the fragments present by studying the conditions 
of affinity during the reduction division. Thus, the fragments in certain 
forms became paired in various ways at first metaphase, sometimes 
among themselves, sometimes to some portion of whole chromosomes. 
Especially instructive are those cases in which two fragments pair with 
corresponding parts of two homologous chromosomes [e. g. Tradescantia 
virginiana var. humilis (DARLINGTON 1929b, fig. 47, p. 234)]. Such 
fragments must be regarded as duplications of the parts of the chro- 
mosomes with which they pair. PHILP and Huskins (1931) have ob- 
served fragmentation during meiosis of the chromosomes of certain 
forms of Matthiola incana. Sometimes the terminal portion torn from 
a certain chromosome shows a tendency to pair with the centre of the 
chromosome in question. Homologous regions may occur in the centre 
and at the end of the chromosome, which suggests segmental interchange 
or translocation. In this example the fragment is sometimes furnished 
with a satellite and can therefore be identified also morphologically. 
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HAKANSSON (1930), investigating the speltoid mutants of wheat, 
found a plant of subcompactum type which contained a fragment that 
evidently originated from the univalent chromosome also present. 
Sometimes the chromosome was shorter than usual, sometimes the frag- 
ment occurred connected to the univalent by means of a thin fibre. 

It is therefore possible in various ways to form an idea as to which 
chromosomes are represented in the appearing fragments: 

1) By chromosome morphological studies (Crepis, Uvularia, 
Allium). 

2) By genetical results (Tomato, Drosophila). 

3) By studies of chiasma-formation at meiosis (Tradescantia, 
Matthiola). 

Where in an organism a fragment, such as that in Allium Alleghe- 
niense, first appeared can only be conjectured. It seems probable, 
however, that it took place in connection with the reduction division, 
as at this stage chromosome fragmentation is sometimes observed in 
Allium, as well as in other plants. At first anaphase especially pieces 
of chromosomes generally lag behind the chromosomes as they proceed 
to the poles, either entirely free or attached to some chromosome by 
means of a thin fibre. In 1929 I made an attempt to effect disturbances 
in the chromosomes of Allium ursinum by means of X-ray treatment. 
The usual X-ray deformations of the chromatin substance were ob- 
served, the most characteristic of them perhaps being a greatly increased 
fragmentation. The fragments produced in this manner are, I dare 
say, for the most part immediately lost, causing a severe gametic 
sterility, which was also noticed in the pollen. Sometimes, however, 
the fragments possessed a certain viability, being found again in the 
first pollen division and thus successfully having passed through the 
homotype division. 

In the literature it is not often recorded where fragments arise. 
In Uvularia (BELLING 1925 a) the chromosome fracture takes place at 
the heterotype anaphase, while in Tradescantia (DARLINGTON 1929 b) 
the fragments arise already during heterotype prophase stages. 


A CASE OF FRAGMENT TRANSLOCATION. 


The pollen division. — Last summer three different fixations were 
made of A. Allegheniense. The second and third fixation did not exhibit 
any peculiarities: in the former there were no fragments in any of the 
pollen grains examined, while in the latter fragments were found in 
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much more than half of the cells examined. The fixations had evidently 
been made of plants without any fragments and plants with two frag- 
ments. With regard to the first fixation on the other hand quite unique 
conditions were observed which require a closer description. This first 





Fig. 12. Allium Allegheniense, the translocation plant, a, b: metaphase, c: anaphase 

of the first pollen division, d, e: examples of the receptor chromosome, d: metaphase, 

e: anaphase; in two cases in d the satellite of the translocated fragment is visible. — 
X 1800. 


fixation was the only one including young flower-buds of this species 
and therefore in this case the reduction division can be described. 
The plant in question obviously belonged to a type with two frag- 
ments somatically. Now, one of the fragments was no longer free but 
was attached medially to one of the large chromosome (not the s, 
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chromosome). The formation in question is shown in fig. 12 and in 
Pl. I, figs. 7—9. The fragment was fastened by means of an attachment 
thread 1 uw in length. It seemed to be attached a little to the side of the 
insertion-constriction of the large chromosome, in the direction of its 
shorter limb. Sometimes the satellite of the fragment was seen stret- 
ched straight out from the large chromosome (fig. 12d). Thus, it is 
in the distal part of the fragment (the one farthest from the satellite) 
that the attachment has taken place. The preparations are well fixed 
and the formation is quite clear, hence there is, in my opinion, no 
possibility of mis-interpretation. The attachment is quite different from 
the occasional stickings that occur in unsatisfactory fixations. The 
formation is so characteristic that already under the lower magnifi- 
cation used during the destaining process in clove oil this configura- 
tion made a striking impression. 

In the pollen anaphase both the chromosome and the fragment 
divide and proceed to the poles together (figs. 12 c and e). With regard 
to the presence of the free and the attached fragment different types 
occurred in the pollen grains. All four conceivable combinations were 
met with. In the only two fixed preparations the following frequency 
was noted for the different types: — 


Prep. 1 Prep. 2 Total 
A} Wego GNSS... . 0 ose ecsan ces 29 cells 43 cells 72 cells 
2) One free fragment found ............ 11» 19 » 30 » 
3) » attached fragment found ........ 31» 36 > 67» 
4) » free and one attached fragment .. 10 » nn «+ i 


Of the two groups with only one free fragment and without a frag- 
ment (1 and 2) there were altogether 102 cases, while the two groups 
in which attached fragments occurred (3 and 4) amounted to 88 cases. 
The deficiency in the latter groups is probably due to the fact that, in 
spite of favourable fixation, the attachment thread in some cases was 
not sufficiently discernible and therefore some attached fragments have 
been classified as free. The excess of type 1 is due to elimination during 
the reduction division, for the free fragment is easily eliminated during 
this process while the attached one always accompanies its chromosome. 
The latter case represents a mechanism which to a certain degree is 
capable of preserving a fragment from being lost. 

The reduction division. — No special peculiarities are observed in 
the prophases. The fragments are here very difficult to detect. In 
single cases I have, however, noted a pairing of the attached and the 


free fragments. 
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At the first metaphase the conditions are clearer. In suitably 
differentiated preparations the two fragments can be seen in well-nigh 
all cells. Figs. 13 a and 6 show two metaphase plates separately drawn. 





Fig. 13. Allium Allegheniense, the translocation plant. a—b: two heterotype meta- 

phase plates separately drawn, in a the free fragment is proceeding to the same 

pole as the attached one, in b it is proceeding to the opposite pole; c: 8 examples 

of the geminus with the attached fragment, in the fifth geminus the free and the 

attached fragment are paired; d: the first metaphase in polar view, e: in side view. — 
X 1800. 


In a the free fragment lies on the same side as the attached one, in b 
it is situated on the opposite side. The attached fragment is fixed at 
the apex of a geminus, which is as a rule formed like a ring with two 
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(sometimes only one) transverse arms (fig. 13 c). This is the commonest 
type of geminus in most diploid Allium species. It will be described 
more fully in another connection, for the moment the chief interest is 
in the behaviour of the fragment. 

Only seldom, as in fig. 13 c, geminus No. 5, was any pairing of the 
two fragments observed. This is in agreement with DARLINGTON’s 





Fig. 14. Allium Allegheniense, the translocation plant. a, b: side views of the first 

anaphase, in b the free fragment is lagging and probably atrophies; d: the receptor 

chromosome at first anaphase, c: at second metaphase, e: at second anaphase; /: the 
second anaphase in side view. — X 1800. 


observations on fragments in Tradescantia (1929b) and Fritillaria 
(1931). The same worker (1929 a) observed in polyploid Hyacinthus, 
that the shorter chromosomes more often failed to form trivalents and 
quadrivalents than the longer ones. This incomplete pairing is due to 
the fact, according to his explanation, that the chromosomes paired at 
metaphase are held together by chiasmata formed at random in the 
prophases, and such chiasmata must of course be formed less frequently 
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in short chromosomes than in long. For this reason fragments should 
be paired very seldom in the metaphase. 

At anaphase the attached fragment is more difficult to detect. It 
moves together with its chromosome and then often comes to lie hidden 
within the clusters of chromosomes. The free fragment generally pro- 
ceeds undivided to either of the poles, or it may lag and remain at the 
equator (fig. 14 b) and atrophies. In the homotype division both frag- 
ments are found with difficulty, perhaps due to not quite successful 
fixation. Fixations are often inferior at these stages in Allium. The 
division took place like an ordinary somatic division, the fragments 
divided, the attached one together with its chromosome (figs. 14 c, e, f). 
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Fig. 15. Scheme of the distribution of the free and the translocated fragment in the 
germ cell formation of the translocation plant of Allium Allegheniense. 


The various possibilities observed for the distribution of the fragments 
to the gametes are in agreement with the conditions already described 
in the pollen division, a scheme of which is given in fig. 15. 

The attached fragment described above plainly constitutes an 
example of cytologically demonstrated translocation, in that a piece of 
the s,; chromosome about 1,5 ~ long, already present as a duplication, 
has become attached submedially to a non-homologous chromosome. 
Cytologically shown translocations are common, especially in Drosophila, 
and their number has been greatly increased by the X-ray works during 
the last few years. This translocation in Allium, however, belongs to a 
type that has, it is true, been found genetically several times, but seems 
not to be shown cytologically, that is, a translocation to the centre 
of the recipient chromosome. In June 1931 DOBZHANSKyY writes: »The 
transported fragment of the donor chromosome is in most cases attached 
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to the end of the recipient chromosome (PATTERSON and MULLER 1930, 
DOBZHANSKY 1930 a). Cases, however, are known in which a fragment 
of a donor chromosome becomes attached to the side of the recipient 
chromosome at a point between the spindle fibre and the end of 
the recipient (BRIDGES 1923, HAMLETT 1926, unpublished data of 
STURTEVANT). In this case a branched chromosome is formed (such a 
branched chromosome, however, has not been observed cytologically )». 

Even on botanical material, as mentioned above, artificial chromo- 
some aberrations have been induced by means of X-ray and radium, 
such as fragmentations, associations and even translocations. I refer 
only to the examinations carried out by GOODSPEED and AVERY (1930) 
on the cytology of the offspring of Nicotiana plants treated by X-ray 
and radium. They reproduce (PI. 20, fig. 17 D) a geminus which seems 
to be very similar to my pictures (fig. 13.c). »Finally, D represents an 
instance of »translocation», or possibly »duplication», a small fragment 
appearing like a small »satellite» attached to a bivalent». Where the 
point of attachment is on the chromosome cannot be determined on 
the picture, nor is it clear from the text if this attached fragment is 
an incidental occurrence or if it appears in all cells. 


SUMMARY. 


1. The chromosome morphology of 4 Allium species with 14 chro- 
mosomes, 2 with 28 and 2 with 18 chromosomes, is studied. 

2. The possible origin of the 18 chromosome idiograms by seg- 
mentation is discussed. 

3. Different types of satellited chromosomes are found in Allium. 

4. The tetraploid species have larger pollen grains than the diploid 
species. 

5. A chromesome fragment occurring in Allium Allegheniénse is 
described. 

6. In one case this fragment was attached medially to one of the 
chromosomes. 

Lund, Botanical Institute, Nov. 1931. 


EXPLANATION OF PLATE I. 


Microphotos of the first pollen metaphase in 1: Allium ursinum, 2: A. Moly, 
3: A, narcissiflorum, 4: A. macranthum, and 5—9: A. Allegheniense. In 5 no frag- 
ment, in 6 one free fragment, and in 7—9 one translocated fragment are present. — 
X 1400. 
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APPENDIX. 


Since the above was wrilten, I have received a paper by EDGAR ANDERSON, 
>The chromosome complements of Allium stellatum and Nothoscordum bivalve» 
(Annals of the Missouri Botanical Garden 18, 1931). Allium stellatum is another 
example of a 14-chromosome Allium species. Its idiogram shows: great agreement 
with the 14-chromosome Allium idiogram above described: all the chromosomes 
are medially-submedially constricted, the typical s;: chromosome is present, and the 
chromosome and pollen grain size seem to be the same as for instance in Allium 
ursinum. — In Nothoscordum a chromosome segmentation is assumed by the writer. 
Nothoscordum bivalve had in the pollen division 9 chromosomes, among them 7 long 
ones, more or less medially constricted, and 2 shorter ones, terminally constricted. 
The assumption of a fragmentation in Nothoscordum is strengthened by the fact 
that KOERPERICH (1930) in another Nothoscordum species found 16 long chromo- 
somes, all with median attachment constriction, viz. in Nothoscordum fragrans. Thus 
similar differences are found between 16- and 18-chromosome Nothoscordum species 
as between 16- and 18-chromosome Allium species. 

February 7, 1932. 
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|‘ bezug auf die Vererbung der Hiilsenfarbe von Phaseolus vulgaris 
finden wir bereits eine Angabe bei MENDEL (1866, S. 32). Dieser 
Forscher kreuzte eine Stangenbohne mit gelben und zur Zeit der Reife 
eingeschniirten Hiilsen mit einer Buschbohne mit griinen und zur Zeit 
der Reife einfach gewélbten Hiilsen. Uber die Kreuzungsresultate sagt 
MENDEL: »Die Zahlenverhaltnisse, in welchen die verschiedenen For- 
men in den einzelnen Generationen vorkommen, waren dieselben wie 
bei Pisum. Auch die Entwicklung der constanten Verbindungen er- 
folgte nach dem Gesetze der einfachen Combinirung der Merkmale 
genau so wie es bei Pisum der Fall ist». — »Die griine Hiilsenfarbe, 
die gew6lbte Form der Hiilse und die hohe Axe waren, wie bei Pisum, 
dominierende Merkmale». Spaltungszahlen werden nicht mitgeteilt.. 

Als nachster hat dann VON TSCHERMAK (1901 und 1902) in zwei 
Kreuzungen die gleiche Spaltung in bezug auf die Hiilsenfarbe fest- 
stellen kénnen. Seine Kreuzung I war »Weisse, gelbhiilsige Wachs- 
schwert X Non plus ultra» (griinhiilsig). In F, wurde vollkommene 
Dominanz der griinen Hiilsenfarbe gefunden, in F, die Spaltung 75 
griinhiilsige : 23 gelbhiilsige. Seine Kreuzung III war »Mettes Schlacht- 
schwert, griin X Wachsdatiel, gelb». F, hatte griine Hiilsen, F, spaltete 
in 45 griinhiilsige : 10 gelbhiilsige. Diese Spaltungsresultate sprechen 
dafiir, dass die beiden in Frage stehenden Hiilsenfarben auf einen ein- 
faktoriellen Unterschied zuriickzufiihren sind. Im ersten Falle ist D/m 
fiir das theoretische Spaltungsverhaltnis 3 griin:1 gelb = 0,35, im 
zweiten — 1,13. 

In seiner Arbeit von 1904 (S. 81) erwahnt VON TSCHERMAK, dass 
dieses Spaltungsverhaltnis in der zweiten Generation auch bei der 
Kreuzung von Phaseolus vulgaris (gelbhiilsig) mit Phaseolus multi- 
florus (griinhiilsig) erhalten worden ist. Es wurde gefunden 32 griin- 
hilsig : 8 gelbhiilsig. 
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In VON TSCHERMAKs Arbeiten von 1901 und 1902 finden wir auch 
einige kurze Angaben iiber violette Flammigkeit der Hiilsen. Danach 
haben die Sorte Weisse, gelbhiilsige Wachsschwert in ganz vereinzelten 
Fallen, die Sorten Wachsdattel und Non plus ultra in seltenen Fallen 
gegen das Hiilsenende zu sparlich violette Flammung. In F, seiner 
beiden Kreuzungen Wachsschwert X Non plus ultra und Schlacht- 
schwert X Wachsdattel wird »haufig stark violette Flammung iiber die 
ganze Hiilse» konstatiert. In bezug auf F, der erstgenannten Kreuzung 
sagt VON TSCHERMAK (1902, S. 51): »Die . . . violette Flammung der 
Hiilsen ging ziemlich parallel mit der starkeren oder schwicheren Aus- 
prigung der violetten Pigmentirung der Bliitenfarben, die Hiilsen der 
weissbliihenden Pflanzen waren pigmentlos. Die Farbung der Hiilse 
und der Bliite erscheinen demnach hier verkoppelt». Hinsichtlich F, 
der zweiten Kreuzung finden wir folgende Bemerkung (I. c. S. 53): 
»Die violette Bliitenfarbe, sowie die schwach ausgepragte violette 
Flammung der Hiilsen an der Vatersorte Wachsdattel trat haufig an 
dem Mischling verstirkt hervor». Eine Analyse der Vererbung dieser 
Eigenschaft wurde nicht durchgefiihrt. 

EMERSON (1904, S. 55—59) hat die Vererbung der Hiilsenfarbe in 
vier verschiedenen Kreuzungen untersucht. In der ersten Generation 
dominierte griine Hiilsenfarbe tiber gelbe. In der zweiten Generation 
wurden folgende Spaltungsverhaltnisse erhalten: 





Mohawk (griinhiils.) X Scarlet Flageolet (gelbhiils.) 7 Griin: 6 Gelb; 
Golden Wax (gelbhiils.) X Mohawk (griinhiils.) .. 11 Griin: 4 Gelb; 
Navy (griinhiils.) & Challenge Wax (gelbhiils.) .. 22 Griin: 6 Gelb; 
July (griinhiils.) X Davis (gelbhiils.) u. rezipr. .... 83 Griin : 33 Gelb. 


In diesen vier Kreuzungen haben die drei ersten allzu kleine Indi- 
viduenanzahl um sich iiber das Spaltungsverhaltnis mit irgendwelcher 
Sicherheit a&ussefn zu kénnen. Die vierte Kreuzung zeigt mit Wahr- 
scheinlichkeit eine monofaktorielle Spaltung an. EMERSON teilt dann 
noch die Zahlen fiir F; der Kreuzung Navy X Challenge Wax mit, in 
der ein Teil der in F, griinhiilsigen Individuen nach 158 Griin : 56 Gelb 
spalteten. Dieses Verhaltnis zeigt klare einfaktorielle Spaltung an. 
Viele der gelbhiilsigen Pflanzen wurden in mehreren Generationen 
untersucht und haben ausschliesslich gelbe Nachkommen ergeben. 

TJEBBES (1931) bespricht die Resultate einer Kreuzung zwischen 
Sutton’s Prolific und einer Braunen Bohne. Beide Eltern haben mittel- 
griine Hiilsen; die Hiilsenfarbe der Braunen Bohne ist etwas heller als 
die der gewodhnlichen griinhiilsigen Varietiten, die entsprechende 
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Farbe von Sutton’s Prolific ist etwas gelblich Griin. F, hatte normal 
griine Blatter und Hiilsen. Nur eine F,-Pflanze blieb am Leben. Sie 
ergab in F, 136 Nachkommen, von denen 38 gelbe Hiilsen hatten. Das 
Spaltungsverhaltnis war demnach 98 Griin : 38 Gelb = 2,88: 1,12 mit 
D/m = 0,7. Dies spricht also gleichwie die Resultate der oben erwihn- 
ten Forscher fiir eine monofaktorielle Spaltung der Eigenschaften griin- 
und gelbhiilsig. Die Erscheinung, dass hier nach Kreuzung von zwei 
griinhilsigen Bohnenrassen in F, eine Spaltung von 3 Griin: 1 Gelb 
erhalten worden ist, erklirt TJEBBES durch die Annahme, dass seine 
Elternpflanze aus Sutton’s Prolific in bezug auf das in Rede stehende 
Allelenpaar heterozygotisch gewesen ist. 

Gleichwie in bezug auf die Vererbung der Hiilsenfarbe finden wir 
auch mit Hinsicht auf die Hiilsenform nur wenige Mitteilungen in der 
Literatur, und diese stiitzen sich meistens auf ein relativ geringes 
Zahlenmaterial. In bezug auf die reife Hiilse ist schon eingangs er- 
wihnt worden, dass MENDEL Dominanz der einfach gewélbten tiber 
die eingeschniirte Hiilse und monofaktorielle Spaltung gefunden hat. 
Spaltungszahlen sind nicht mitgeteilt worden. 

In seinen Arbeiten von 1901 und 1902 hat dann vON TSCHERMAK 
einige Mitteilungen tiber das Verhalten der Hiilsenform in drei ver- 
schiedenen Kreuzungen gemacht. Hinsichtlich seiner Kreuzung I 
» Weisse, gelbhiilsige Wachsschwert X Non plus ultra» wird angegeben 
(1902, S. 41), dass in F, die gewélbte, schmale Hiilsenform mit langer 
Spitze von Non plus ultra iiber die eingeschniirte, breite Hiilse mit 
stumpfspitzem Ende dominierte. In bezug auf seine Kreuzung III 
»Mettes Schlachtschwert * Wachsdattel» heisst es (I. c. S. 53), dass die 
gewOlbte, lange, stumpfspitze Hiilsenform gegeniiber der eingezogenen, 
kiirzeren, langspitzen Hiilsenform dominiert. Und _ betreffs seiner 
Kreuzung IV »Mettes Schlachtschwert X Hundert fiir Eine» wird ge- 
sagt (I. c. S. 61), dass die walzliche schmale, wenig gerunzelte Hiilsen- 
form iiber die rezessiven Merkmale flache breite, stark faltige einge- 
zogene Hiilsenform dominiert. Die Bestimmung dieser Merkmale in F: 
konnte laut VON TSCHERMAK auf Grund von ungiinstiger Entwicklung 
der Pflanzen nicht mit Sicherheit durchgefiihrt werden, weshalb An- 
gaben tiber diesbeziigliche Spaltungsverhiltnisse fehlen. Aus oben- 
stehenden Angaben VON TSCHERMAKs geht hervor, dass die schmale 
Hiilsenform (Brechbohne) iiber die breite (Schwertbohne) und die ge- 
w6lbte Hiilsenform iiber die zwischen den Samen eingezogene dominiert. 
Letzteres gilt fiir reife Bohnenhiilsen. In bezug auf eine eventuelle 
Dominanz der langen oder kurzen Hiilsenspitze verbleibt man im Un- 
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kiaren, da die Kreuzungsresultate hieriiber in F, divergierend ausge- 
fallen zu sein scheinen. 

In einer spateren Arbeit tiber die Vererbung des Samengewichtes 
hat VON TSCHERMAK (1922) abermals einige Angaben betreffs der 
Vererbung der Hiilsenform gemacht. Er sagt dort S. 40: »An Hiilsen- 
form wurden unter 94 F.-Pflanzen 16 mit Schniir- oder Perlhiilsen, 78 
mit glattgew6lbten Hiilsen beobachtet (16 : 78 = 1: 4,3 — vermutlich 
3:13—1:4,3), was auf bifaktorielle Grundlage hinweist». Dies be- 
zieht sich auf eine Kreuzung zwischen Zucker-Reisperl Tausend fiir 
Eine X Anker. An einer weiteren Kreuzung: Tausend fiir Eine 
Flageolet Victoria erhielt VON TSCHERMAK in F; in einem Falle 101 
glatte : 27 eingeschniirte Hiilsen und in einem anderen Falle 45 glatte : 
15 eingeschniirte Hitilsen. Auch hierzu bemerkt VON TSCHERMAK, dass 
es sich wohl um eine bifaktorielle Spaltung in bezug auf Hiilsenform 
handelt. Hierzu soll erwahnt werden, dass sich die mitgeteilten Zahlen in- 
dessen durchweg besser mit einer monofaktoriellen Spaltung in Einklang 
bringen lassen. Fiir das erste Spaltungsverhiltnis 78:16 ist D/m fiir 
3:1— 1,7, fiir das zweite (101 : 27) = 0,91 und fiir das dritte schliess- 
lich (45:15) =0, also gute statistische Sicherheit anzeigend. Fiir die 
Annahme einer bifaktoriellen Spaltung durch vON TSCHERMAK bilden 
diese Zahlen demnach keine Stiitze. 

TJEBBES und KOOIMAN (1922) haben die Vererbung der Dresch- 
barkeit der Hiilsen, d. h. der gewélbten (glatten) bzw. eingeschniirten 
Hiilsenform, untersucht und hierbei eine klare monofaktorielle Spaltung 
gefunden. In F, waren die Hiilsen gew6élbt. In F, wurde eine Spaltung 
in 174 gewdlbte : 38 eingeschniirte Hiilsen erhalten; D/m ist hierfiir 
= 2,3. Und in F; ergaben die spaltenden F,-Nachkommen ein Verhaltnis 
von 1572 gewdlbte : 512 eingeschniirte Hiilsen mit D/m fiir 3: 1 = 045. 

Schliesslich hat Woycickr (1927) die Vererbung von Linge, Breite, 
Dicke, Welligkeit und Verflachungsgrad der Hiilsen mittels Messungen 
studiert. Unter Welligkeit versteht Wo6ycickI das Verhiltnis zwischen 
der Hiilsendicke an der Stelle wo die Samen liegen und derjenigen zwi- 
schen den Samen. Unter Verflachungsgrad wird das Verhaltnis der 
Hiilsenbreite zur Hiilsendicke verstanden. Das von WOyCICKI mit- 
geteilte Zahlenmaterial geniigt allerdings nicht zu einer eingehenderen 
genetischen Analyse, aber es geht aus demselben klar hervor, dass der 
schmalere und rundlichere Brechbohnentypus tiber den breiten und 
flachen Schwertbohnentypus dominiert. Die in seiner Tab. X (I. e. 
S. 11) mitgeteilten Zahien fiir die Aufspaltung hinsichtlich des Ver- 
flachungsgrades — durch den der Unterschied Brechbohne-Schwert- 
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bohne gut zum Ausdruck gebracht wird — zeigen fiir F, ein annihern- 
des Spaltungsverhaltnis von 3 Brechbohnentypus : 1 Schwertbohnen- 
typus an (62:18 mit D/m=052). Auch die starke Welligkeit der 
Hiilsen, die fiir den Schwertbohnentypus charakteristisch ist, ist in 
dieser Kreuzung gegeniiber der schwachen oder unbedeutenden Wellig- 
keit der Brechbohnen rezessiv (siehe Tab. IX). 

Zusammenfassend kénnen wir auf Grund der bisher vorliegenden 
Ver6ffentlichungen tiber die Vererbung von Hiilsenfarbe und Hiilsen- 
form folgendes feststellen: 





1. Der Unterschied griine—gelbe Hiilsenfarbe wird durch ein 
Allelenpaar bedingt. Griin dominiert anscheinend vollkommen tber 
Gelb. Untersuchungen iiber die Vererbung der verschiedenen Nuancen 
von Griin, Griingrau und Gelb liegen noch nicht vor. 

2. Analysen iiber die Vererbung der Eigenschaft Flammigkeit der 
Hiilsen, die sowohl in verschiedenen Farben wie in verschiedenen Typen 
vorkommt, sind bisher noch nicht ver6éffentlicht worden. Laut VON 
TSCHERMAK soll die Eigenschaft violette Flammung der Hiilsen mit der 
schwacheren oder stirkeren Violettfirbung der Bliiten parallel gehen. 

3. Der schmalere und gewohnlich rundlichere Hiilsentypus der 
Brechbohnen dominiert iiber den breiten und ausgesprochen flachen 
Hiilsentypus der Schwertbohnen. Die bisher mitgeteilten Zahlen lassen 
auf einen einfaktoriellen Unterschied schliessen. 

4. Die Vererbung der kurzen und langen Hiilsenspitze ist noch 
nicht untersucht worden. VON TSCHERMAK erwahnt kurz das Aussehen 
der Hiilsenspitze in F, von zwei verschiedenen Kreuzungen, doch diver- 
gieren die in den angefiihrten beiden Kreuzungen gemachten Beob- 
achtungen. Daraus kénnte man vielleicht schliessen, dass die Vererbung 
der verschieden langen Hiilsenspitze eine komplizierte ist. 

5. Im reifen Zustande dominiert die einfach gewélbte Hiilse tiber 
die zwischen den Samen eingeschniirte. Die veréffentlichten Zahlen 
zeigen einen einfaktoriellen Unterschied an. 

6. In bezug auf die Vererbung der Eigenschaften gerade bzw. 
gekriimmte Hiilse, schmalere bzw. breitere und kiirzere bzw. langere 
Hiilse sowie hinsichtlich der Vererbung verschiedenen Hiilsenquer- 
schnittes (rundlich, elliptisch und flach) scheinen noch keine Unter- 
suchungen ver6ffentlicht worden zu sein. 

Im folgenden sollen die Spaltungsergebnisse von zw6lf verschiede- 
nen Kreuzungen in der zweiten und zum Teil auch in der dritten Gene- 
ration besprochen werden. Hierbei werden nicht alle in obenstehender 
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Ubersicht bisheriger Resultate erwiihnten Eigenschaften sondern nur 
folgende berticksichtigt: 

Hiilsenfarbe griin bzw. gelb, 

reife Hiilse einfach gewélbt bzw. zwischen den Samen eingeschniirt, 

Hiilse gerade oder gekriimmt, 

Hiilsenquerschnitt elliptisch bzw. rundlich, 

Hiilse vom Brechbohnen- bzw. Schwertbohnentypus und 

Hiilse schmal bzw. breit. 


DIE VERERBUNG DER HULSENFARBEN. 


In dem reichen Bohnenmaterial von tiber 400 Sorten aus fast allen 
Liindern der nérdlichen temperierten Zone habe ich wenigstens acht 
verschiedene, erblich bedingte Hiilsenfarben feststellen kénnen. Es 
sind dies vier verschiedene Nuancen von reinem Griin, von gelblichgriin 
bis dunkelgriin, ein helles und ein dunkles Graulichgriin, sowie ein 
Hellgrau mit griinlichem Ejinschlag (letztere Farbe bisher nur an der 
Sorte »Graue Spargel» konstatiert). Hierzu kommt das Gelb der sog. 
Wachsbohnen, das gleichfalls in mehreren Nuancen auftritt, beziiglich 
welcher ich jedoch noch nicht iiber geniigend sichere Beobachtungen 
verfiige um sie als unbedingt genotypisch verschieden auffassen zu 
k6nnen, namentlich da die verschiedenen Nuancen auch innerhalb 
gewisser Linien vorzukommen scheinen. 

Die hier unten vorzulegenden Resultate werden sich nur auf die 
Farben reines Griin (mittel) und Gelb (ohne Riicksicht auf Nuancen) 
beziehen, weshalb es hier tiberfliissig erscheint eine nihere Beschreibung 
der oben erwahnten Farbent6éne an Hand von Farbentafeln zu geben. 

Als Beispiel fiir die nach Kreuzung von zwei Linien mit den eben 
genannten Hiilsenfarben in F, erhaltenen Spaltungsresultate sei Kreu- 
zung Nr. XII angefiihrt. Die mit dieser in F, erhaltenen Spaltungs- 
zahlen sind in Tab: 1 zusammengestellt. Als Eltern zu dieser Kreuzung 
diente eine Linie aus der franzésischen Wachsbohne »de Digoin», L. 27, 
und eine Linie aus der gleichfalls franzésischen Sorte »de la Chine», 
L. 29. L.27 hat im Reifezustand um die Samen stark eingeschniirte 
Hiilsen, L. 29 dagegen einfach gewélbte Htilsen. Die Hiilsen der letz- 
teren Linie sind in dieser Hinsicht mehr oder weniger typisch, worauf 
spiter zuriickgekommen werden soll. L.27 hat gekriimmte Hiilsen 
mit rundlichem Querschnitt, L.29 gerade Hiilsen mit elliptischem 
Querschnitt. Die Spaltungsergebnisse in bezug auf Samenfarbe sind in 
einer friiheren Arbeit veréffentlicht worden (LAMPRECHT 1932). 

Kreuzungen der erwihnten beiden Linien sind sowohl 1928 wie 








TABELLE 1. 





PHASEOLUS VULGARIS, II 301 


F, der Kreuzung XII. Gritine im Reifezustand einfach 
gewolbte Hiilse X Gelbe im Reifezustand eingeschniirte Hiilse. 











Hilse grin Hiilse gelb | 
Im Reifezustand Im Reifezustand | 
Nr. - Summe 
einfach | . . einfach : m 
gewolbt eingeschntrt gewolbt eingeschnirt 
10631 4 5 3 i | 
10632 8 3 1 2 14 | 
10633 3 = 1 - 4 | 
10634 2 = — 1 3 
10635 21 13 3 5) 42 
10636 t 1 1 ~— 6 
10637 3 1 2 2 8 
10638 16 6 t 3 29 
10639 1 1 1 1 ‘<b 
10640 12 7 5 3 27 
10641 2 1 a — 3 | 
10642 4 5) 2 1 12 
10643 4 2 1 2 9 
10644 10 15 4 1 30 
10645 3 4 5 3 18 
10646 6 1 — 1 11 
10647 2 2 1 2 7 
10648 8 5) 3 = 16 
10649 10 : 3 3 16 
10650 3 t 3 1 11 
10651 2 2 3 1 8 
10652 12 11 2 3 28 
10653 2 — 2 = 4 
10654 13 1 _ 1 15 
10655 1 7 5 3 16 
10656 13 1 2 1 20 
10657 13 1 1 — 18 
10658 5 3 2 3 13 
10659 9 1 2 2 ie 
10660 11 6 3 1 21 
10661 3 2 1 1 9 | 
10662 14 12 3 3 32 
10663 1 4 1 — 6 
10664 10 5 2 oa 17 
10665 8 14 3 3 28 
10666 3 5 8 
10667 2 5 1 8 
10668 9 6 2 2 19 
10669 4 — 1 5 
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Hiilse griin Hiilse gelb 


Im Reifezustand | 


Im Reifezustand 














Nr. ees ee. Seneca | Summe 

| einfach | . _ | einfach siecle 

| gewolbt sie pened gewolbt (~~? | 

| 10870 3 3 1 _ 7 | 

| 10671 8 9 1 1 19 

| 10672 14 11 1 3 29 

| 10673 13 21 5 4 43 

10674 3 2 1 1 7 

10675 ; 13 1 8 29 

| 10676 4 5 1 10 

| 10677 16 10 _ 1 27 | 

| 10678 4 8 1 2 15 | 

| 10679 4 1 3 8 | 

10680 4 7 2 4 7 | 

| 10681 6 2 1 9 

10682 13 8 4 4° 29 

| 10683 3 1 1 ae 5 

| 10684 7 2 stm | 9 

| 10685 19 6 5 é 36 

| 10686 a 1 2 1 4 

| 10687 8 1 iano 1 10 | 

| 10688 8 1 5 1 15 | 
10689 12 8 3 2 25 
10690 6 9 1 3 19 

10691 | 10 10 | 6 5 31 

| 11711 | 14 16 3 3 36 
11712 | 10 6 1 3 20 
11713 14 5 2 2 23 
11714 | 12 12 4 3 31 
11715 24 6 6 2 38 | 
11716 | 18 9 4 5 36 
11717 15 15 1 7 38 | 
11718 | 13 8 3 2 26 
11719 | 13 12 2 8 35 
11720 | 10 17 1 3 31 

| 11721 15 9 4 6 34 | 

| 11722 8 4 =. 4 oe | 

| Summen: ... 598 439 156 154 | 1347 

| Erwartet: ... 568,27 441,98 189,12 147,33 — | 

D/m fiir | 

|) 27321 2027... 1,64 0,17 2,52 0,58 -— | 


1929 ausgefiihrt worden. Das in Tabelle 1 aufgenommene Material 
bezieht sich auf die zweite Generation der Jahre 1930 und 1931. In 
F, dominierte die Hiilsenfarbe von L. 29, Griin, anscheinend vollkom- 
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men tiber die gelbe Hiilsenfarbe von L.27. In F., wurden gefunden 
1037 Individuen mit griinen Hiilsen und 310 Individuen mit gelben 
Hiilsen. Fiir die Gesamtzahl von 1347 Individuen waren zu erwarten 
1010, griinhiilsige und 336,75 gelbhiilsige. Es liegt hier offenbar klare 
monofaktorielle Spaltung vor. D/m fiir das Verhiltnis 3 griin: 1 gelb 
wird 1,61. Gegeniiber dem theoretisch erwarteten Verhaltnis wurde hier 
ein Defizit von 26,7 gelbhiilsigen Individuen konstatiert. 


TABELLE 2. Zusammenstellung der Spaltungsergebnisse verschiedener 
Kreuzungen in bezug auf die Hiilsenjfarbe. 





Anzahl Individuen mit 











Kreuzungs-Nr. Hiilsenfarbe Summe D/m fir 
und Generation — — — Individuen 3:1 
grin gelb 

5 LS ere 967. | 361 «1328 1,83 
re 126 | 343 | 1469 146 
\ AS) ON eee eeereet eerrer 501 | 158 | 659 0,60 
WERE Pa csccctenneecseesaenss 211 | 76 | 287 0,58 
ere 1167. 374 1541 0,66 
NATE oes caccccqeecsieesvesees 470 | 155 625 0,15 
ee 1037 | 310 1347 1,61 
>. | I OS eee eee eer 680 244 924 0,99 
2.6) (il (SS OP seer ec 633 | 204 837 0,42 
DONG HE bia Sadeciestastctaneveceaes 2395 727 3122 2,21 
Dg) OER rae 841 322 1163 2,11 
DOV ILG ete oe suey ceiec'sdecoweseces 824 229 1053 2,43 
een 65 33 98 1,98 
| DUE | OE eee 1242 423 1665 0,38 
DURIMEDS os ..060550c0sc00008e- 12159 3959 | 16118 -- 
JDP) C2) [a rs or 12088,5 4029,5 | _ — 

ett Sie hoses scces vss cous 1,22 — 


Bisher sind von mir im ganzen neun verschiedene Kreuzungen in 
F., bzw. F; und F, auf die Spaltungsverhaltnisse hinsichtlich der Hiil- 
senfarben Griin und Gelb untersucht worden. Eine Zusammenstellung 
der hierbei erhaltenen Resultate finden wir in Tab. 2. In dieser sind 
die F,-Generationen von 8 verschiedenen Kreuzungen in ihrer Ginze, 
sowie die Zahlen fiir die in F; und F, hinsichtlich Hiilsenfarbe spalten- 
den Nachkommen von 6 Kreuzungen aufgenommen. Insgesamt spre- 
chen die in Tab. 2 mitgeteilten Zahlen, 12159 griin : 3959 gelb, fiir eine 
klare monofaktorielle Spaltung. D/m betragt hierfiir 1,2s. 

Ein Studium der fiir die F.-Generationen und F,, + F,-Genera- 
tionen erhaltenen Spaltungszahlen je fiir sich gibt Anlass zu einigen 
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Betrachtungen. Berechnen wir zuerst fiir alle F.-Generationen die 
theoretisch zu erwartenden Spaltungsverhaltnisse und bilden die Dif- 
ferenzen zwischen diesen und den wirklich erhaltenen Zahlen, so finden 
wir fiir die gelbhiilsigen Individuen die in untenstehender Zusammen- 
stellung in der ersten Kolonne angegebenen Abweichungen. In der 
zweiten Kolonne sind diese in Prozent der zu erwartenden Zahlen aus- 
gedrickt. 








F> der Kreuzung Abweichung gelbhiilsiger Nebenstehende — 
Nr. Individuen von der Anzahl ausgedriickt in °/o der theo- 
theoretisch erwarteter retisch erwarteten Anzahl 
| OR aor rae — 24,25 — 6,61 
BSS ee eres — 6,75 — 4,09 
M7 |_| SRS See sree ea eee — 11,25 — 2.92 
| CE teat etree rene — 26,75 — 7,94 
SL) EME See treg ast enero — 5,2 — 2.51 
a eee ce 53,50 — 6,86 
BOA s cheeses 34,25 — 13,01 
EE es einkas wna eee « + 7,25 - 1m 


Aus der obenstehenden Zusammenstellung geht hervor, dass fiir 
sieben der acht untersuchten Kreuzungen in F, ein Defizit an gelbhiil- 
sigen Individuen festgestellt worden ist. Dieses hat zwischen 2,51 und 
13,01 % variiert und im Durchschnitt annahernd 6,5 % betragen. Nur fiir 
eine der angefiihrten Kreuzungen hat ein unbedeutendes Plus an gelb- 
hilsigen Individuen, nimlich 1,71 %, konstatiert werden kénnen. 

Dass die grosse Mehrzahl der Wachsbohnen bei ihrer Keimung im 
Boden unter den in Schweden im Friihjahr oft herrschenden un- 
gunstigen Witterungsverhiltnissen erheblich empfindlicher sind als die 
meisten griinhiilsigen Sorten, ist leicht festzustellen. Diese Empfind- 
lichkeit ist offenbar durch gewisse erbliche Konstitutionen bedingt,. 
denn es gibt einzelné gelbhiilsige Sorten, die bedeutend weniger empfind- 
lich sind als andere. Die Empfindlichkeit dussert sich darin, dass die 
im Boden keimenden Samen solcher Sorten bei nasskalter Witterung 
leichter als andere von Pilzen befallen werden und zugrunde gehen. 

Nun haben wir in der weitaus gréssten Anzahl der oben erwahnten 
Kreuzungen ein deutliches Defizit an gelbhiilsigen Pflanzen erhalten. 
Wird dieses Defizit durch die genannte Empfindlichkeit der keimenden 
Samen bedingt und ist diese Empfindlichkeit ihrerseits erblich, d. h. 
durch einen oder mehrere bestimmte Faktoren bedingt, so sollte die 
oben besprochene Erscheinung entweder auf Pleiotropie oder Koppelung 
zuriickgefiihrt werden kénnen. In dem Falle von Pleiotropie sollte der 
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Faktor fiir Gelbhiilsigkeit gleichzeitig die erwahnte Empfindlichkeit 
der Samen verursachen und derart zu einem Defizit an gelbhiilsigen 
Pflanzen fiihren. Dieser Annahme entsprechen jedoch nicht die ge- 
fundenen Tatsachen. Denn in Kreuzung Nr. XVIII haben wir kein 
Defizit sondern einen geringen Uberschuss an gelbhiilsigen Pflanzen 
erhalten und ferner spricht hiergegen, dass es gelbhiilsige Sorten mit 
wenig empfindlichen Samen gibt. 

Aber auch mit Koppelung sind die gefundenen Resultate nicht gut 
in Einklang zu bringen. Es ist doch héchst wahrscheinlich, dass wir 
es hier in allen Falien mit dem gleichen Faktorenpaar fir griine bzw. 
gelbe Hiilsenfarbe zu tun haben. Fiir mehrere der angefiihrten Kreu- 
zungen ist dies dadurch bewiesen, dass derselbe Elter in sie eingeht. 
So ist L. 27 gemeinsamer Elter fiir die Kreuzungen Nr. V und XII, L. 28 
fiir die Kreuzungen Nr. V, VIII und XVI und L. 31 gemeinsamer Elter 
fiir die Kreuzungen Nr. VIII, XIII und XV. In allen diesen Kreu- 
zungen wurde aber dieselbe Spaltung 3.Griin : 1 Gelb gefunden. Wiirde 
nun Koppelung zwischen einem Faktor fiir die erwihnte Empfindlich- 
keit und dem Faktor fiir gelbe Hiilsenfarbe bestehen, so hatten wir unter 
gleichen Milieuverhiltnissen stets ein gewisses Defizit zu erwarten. 
Dies ist aber nicht der Fall. Erstens variiert das in Frage stehende 
Defizit recht betrachtlich und zweitens gibt es Falle wo kein Defizit 
sondern ein geringer Uberschuss besteht. Eine weitere Mdglichkeit 
ware allerdings dass fiir die genannte Empfindlichkeit mehrere Fak- 
toren verantwortlich wiren, von denen nur einer oder gewisse mit 
dem Gelbfaktor gekoppelt sein kénnten. 

Wahrscheinlicher diinkt mir aber, dass es sich hier um einen pleio- 
tropen Effekt des Gelbfaktors handelt, dessen in Rede stehender Einfluss 
auf die Entwicklung der jungen Pflanze aus den Samen durch andere 
Erbanlagen, wie z. B. solche fiir Keimungsenergie, modifiziert wird. 

Das oben besprochene Defizit muss in Kreuzungen, fiir die es 
charakteristisch ist, bei zunehmender Individuenanzahl zu einer Er- 
héhung des Wertes fiir D/m fiihren bis dieser schliesslich nicht mehr 
fiir eine monofaktorielle Spaltung signifikativ ist. Dies geht schon mit 
wiinschenswerter Deutlichkeit aus dem hier vorgelegten Material her- 
vor. In der Tabelle 2 variieren die Werte fiir D/m fiir die verschiede- 
nen F,-Generationen mit einem solchen Defizit zwischen 0,42 und 2,43. 
Fiir die individuenreichste F,-Generation dieser Serie (Kreuzung Nr. XV 
mit 3122 Individuen) betrug D/m 2,21. Summieren wir die in diesen 
Kreuzungen erhaltenen F,-Individuen, erhalten wir 8925 grinhiilsige : 
2768 gelbhiilsige. Fiir dieses Verhaltnis betragt D/m bereits 3,26. Eine 
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solche Berechnung ist natiirlich nur zulassig, wenn wir es in allen 
Kreuzungen sicher mit demselben Faktorenpaar zu tun haben, was hier 
wohl sehr wahrscheinlich ist. 

Bei einer entsprechenden Summierung der F;-Individuen wird er- 
halten: 3234 griinhiilsige : 1191 gelbhiilsige. Hier haben wir einen 
deutlichen Uberschuss an gelbhiilsigen Individuen mit D/m = 3,50. 
Dieser Uberschuss beruht aber ganz einfach darauf, dass die Anzahl 
der Nachkommen von einem Teil der F.-Individuen klein war, z. B. 
mit 4—10 Individuen. War unter diesen kein gelbhiilsiges Individuum 
vorhanden, so wurden diese Nachkommen natiirlich als in bezug auf 
Hiilsenfarbe nicht spaltend aufgefasst. Es ist leicht einzusehen, dass 
eine gewisse Anzahl solcher Nachkommen in Wirklichkeit als spaltende 
aufzufassen gewesen waren, wenn sie auch zufolge ihrer geringen An- 
zahl keine gelbhiilsigen Individuen ergeben haben und daher nicht 
richtig haben beurteilt werden kénnen. Dies kann leicht den bei einer 
Gesamtindividuenanzahl von 1191 gefundenen Uberschuss an 115 gelb- 
hiilsigen Individuen erklaren. 

Zusammenfassend kann in bezug auf die Vererbung der Hiilsen- 
farbe gesagt werden, dass der Unterschied rein griine—gelbe Hiilse 
durch ein Faktorenpaar bedingt wird, wobei Griin tiber Gelb an- 
scheinend vollkommen dominiert. Die kleinen hinsichtlich dieser 
Spaltung bisher mitgeteilten Zahlen stehen hiermit in Einklang. Mit 
Ausnahme in einer einzigen Kreuzung wurde bei den vorliegenden 
Untersuchungen in F, stets ein Defizit an gelbhiilsigen Individuen er- 
halten. Verfasser erachtet dies durch einen pleiotropen Effekt des 
Gelbfaktors bedingt, der jedoch in gewissen Fallen durch die Wirkung 
anderer Faktoren geschwacht oder aufgehoben werden kann. 

Als Symbol fiir das hier besprochene Faktorenpaar schlage ich 
Vi—vi, abgeleitet von viridis = Griin, vor. TJEBBES (1931) hat kiirz- 
lich fiir dieses Faktorenpaar die Bezeichnung G—g verwendet. Dieser 
Buchstabe ist jedoch schon lange vorher (LUNDBERG und AKERMAN 
1917) fiir die Umwandlung der Samenschalenfarbe Schamois in Bister 
benutzt worden, weshalb ich ihn in meiner Arbeit tiber die Vererbung 
der Testafarbe von 1932 hierfiir beibehalten habe. 


DIE VERERBUNG DER FORM DER REIFEN HULSE. 


Reife Bohnenhiilsen kénnen mit Hinsicht auf die Beschaffenheit 
ihrer Hiilsenmembran in zwei Gruppen eingeteilt werden. Zur ersten 
Gruppe gehéren Hiilsen, deren Wand wihrend des Reifeprozesses ihre 
einfache W6lbung vollkommen oder recht gut beibehalten. Diese 
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Gruppe ist aber in bezug auf diese Eigenschaft keineswegs einheitlich. 
Die Hiilsen aller hierhergeh6érigen Sorten und Linien sind nicht typisch 
»einfach gewoélbt». Es kommen verschiedene Typen vor, deren reife 
Hiilsen trotz einer charakteristischen Steifigkeit, durch die sie stets mit 
Sicherheit von der folgende Gruppe unterschieden werden k6énnen, eine 
mehr oder weniger unregelmissige, gleichsam »zerknitterte» Ober- 
flache aufweisen. Die beiden Figuren 1 und 2 sollen dies an einigen 
wenige Beispielen illustrieren. 

In Fig. 1 sehen wir links zwei Hiilsen, die extrem einfach gewdlbt 





Fig. 1. Reife Hiilsen aus F, der Kreuzung Nr. V. Die beiden Hiilsen links sind typisch 
»einfach gew6lbt», die beiden rechts »eingeschniirt». 


sind. Wie ersichtlich ist die Oberflaiche derselben praktisch genommen 
ganz gleichmiassig glatt. Die kleinen mehr oder weniger dunklen 
Flecken auf den Hiilsen riihren von Pilzkolonien her, die sich beim 
Reifen der Hiilsen fast stets auf diesen ansiedeln. Fig. 2 zeigt weniger 
typisch einfach gew6élbte Hiilsen. Die linken drei Hiilsen sind zwischen 
den Samen mehr oder weniger eingezogen. Bei der dritten Hiilse diirfte 
dies hauptsichlich darauf beruhen, dass hier einige der Samenanlagen 
nicht zur Entwicklung gelangt sind, wodurch die Hiilse an solchen 
Stellen stirker eingezogen worden ist. Die rechten zwei Hiilsen in 
der gleichen Figur stellen zwei einfach gewélbte Hiilsen vom Schwert- 
bohnentypus oder Schnittbohnentypus, wie er auch genannt wird, dar. 
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Wie ersichtlich ist die Hiilsenwand dieses Typus etwas zerknittert, was 
auf Schrumpfen beim Reifeprozess zuriickzufiihren ist. 

Es gibt Brechbohnentypen, die sowohl etwas um die Samen einge- 
zogene wie auch gleichzeitig zerknitterte Hiilsenwand aufweisen, so 
etwa wie dies der untere Teil der dritten Hiilse in Fig. 2 zeigt. 

Zur zweiten Gruppe von Hiilsen gehéren die um die Samen »ein- 
geschniirten». Die Hiilsen dieser Gruppe zeigen im Gegensatz zu jenen 
der ersten nur eine geringe Variation und sind von ersteren — wenig- 
stens in den von mir untersuchten Fallen — stets leicht zu unter- 





Fig. 2. Links drei mehr oder weniger typisch »einfach gewdlbte», reife Hiilsen, 
rechts zwei »einfach gew6élbte» Hiilsen vom Schwertbohnentypus. 


scheiden. Die beiden rechten Hiilsen in Fig. 1 zeigen diesen Typus. 
Schon aus der Figur diirfte hervorgehen, dass die Hiilsenmembran 
dieses Typus eine ganz andere Konsistenz aufweisen muss als diejenige 
der ersten Gruppe. Die Hiilsenmembran hat hier ein charakteristisch 
poréses Aussehen, ist weich und wird beim Reifen zwischen den Samen 
eingezogen. In extremen Fallen klebt die Hiilsenmembran sozusagen 
an den Samen, wie die Hiilse rechts in Fig. 1 zeigt. Ein weiteres 
Charakteristikum gegeniiber der ersten Gruppe ist ferner, dass hier auch 
Riicken- und Bauchnaht der Hiilsen beim Reifen in hohem Grade nach- 
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geben und eingezogen werden. In der ersten Gruppe gewahrt man auch 
bei den weniger typisch einfach gew6élbten Hiilsen stets eine gewisse 
Steifigkeit der Riicken- und Bauchnaht. Unter den Typen mit einge- 
schniirten Hiilsen scheinen demnach keine solchen mit staérkerer Fadig- 
keit vorzukommen. 

Die Steifigkeit der Bauch- und Riickennaht beruht auf einer Ein- 
lagerung von Sklerenchymzellenbiindern, was u. a. von JOOSTEN (1927) 
untersucht worden ist. Die Steifigkeit der tibrigen Hiilse wird durch 
Einlagerung einer Kollenchymzellenschicht unter der Epidermis verur- 
sacht. Die Variation dieser Eigenschaft in der oben erwahnten ersten 
Gruppe macht ihr Bedingtsein durch mehr als einen Faktor wahrschein- 
lich. Besonders deutlich spricht hierfiir das Vorkommen von Linien, 
die in dieser Hinsicht konstante Unterschiede aufweisen. Meine unten 
vorzulegenden Resultate werden diese Vermutung bestitigen. 

Als erstes Beispiel wahle ich Kreuzung Nr. XVII. Diese wurde in 
den Jahren 1928 und 1929 ausgefiihrt zwischen einer reinen Linie aus 
einer »Braunen Bohne», L. 25 und der bereits oben erwihnten Linie 29, 
aus der franzésischen Sorte »de la Chine». Beide Linien haben im 
reifen Zustande einfach gew6élbte Hiilsen. L.25 hat extrem typische 
solche, die von L. 29 haben jedoch hiufiger etwas »zerknitterte» Ober- 
fliche. Die reifen Hiilsen der ersten Generation ahnelten mehr den 
Hiilsen von L. 29. In der zweiten Generation kam es indessen zur Aus- 
spaltung von eingeschniirten Hitilsen. Die hierbei erhaltenen Zahlen 
sind in Tab. 3 zusammengestellt. 

Die in F, dieser Kreuzung erhaltenen Nachkommen wurden in voll 
typische und weniger typische einfach gewélbte sowie in eingeschniirte 
reife Hiilsen sortiert. Aus Tabelle 3 ist zuerst ersichtlich, dass das 
Spaltungsverhiltnis von einfach gew6lbt : eingeschniirt typisch bifak- 
toriell ist. Es wurden sehr annahernd 15 einfach gewdolbt : 1 einge- 
schniirt erhalten. D/m betrigt fiir dieses Verhaltnis 0,56, zeigt also gute 
Ubereinstimmung an. Die Zahlen in Tab. 3 zeigen ferner, dass von den 
einfach gew6élbten Hiilsen mehr als zwei Drittel als weniger typisch 
klassifiziert wurden. Dies lasst die Annahme wahrscheinlich erscheinen, 
dass teils die beiden fiir die Ausbildung der einfach gewélbten Hiilse- 
verantwortlichen Faktoren je fiir sich eine weniger typisch gewélbte 
Hiilse bedingen und dass dies teils auch fiir die in diesen beiden Fak- 
toren heterozygoten Typen der Fall ist. Bei dieser Annahme haben 
wir mit folgendem theoretischen Verhialtnis zu rechnen: 

5 typisch einfach gewoélbte Hiilsen : 10 weniger typisch gewélbte 
Hiilsen : 1 eingeschnurte Hiilse. 
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TABELLE 3. F, der Kreuzung Nr. XVII. Spaltung mit Hinsicht auf 
einfach gewolbte und eingeschniirte reife Hiilse. 

















Im Reifezustand 
einfach gewolbte Hiilse 
Nr. a eingeschnirte | Summe 
voll weniger Halse 
| typisch typisch 
| | 
| ner | 11 | 33 3 47 
i  —_— | 9 | 37 5 ay 
ee 12 29 4 45 
ER itivintiannnies 8 34 5 47 
| UN25S see eeesssseeee | 8 | 29 2 39 
Bobo 20 47 1 68 | 
. | 27 | 37 1 65 | 
EE sskekanocicedines | 36 | 29 4 69 
Ci veers | 14 | 32 | 1 47 
EEE ancients | 18 | 34 6 58 
| ee | 15 | 44 2 | 61 
Summen............. 178 385 34 597 
| | 563 | 
| Erwartet: ......... | 559,69 7,31 — 
D/m fir 15:1 ... | 0,56 = — 


Dieses Verhiltnis stimmt gut mit den gefundenen Zahlen iiberein. 
Wir erhalten: 

Gefunden: 178 typisch einfach gew6lbt : 385 weniger typisch ein- 
fach gewolbt : 34 eingeschniirt. 

Erwartet: 186,5625 typisch einfach gewolbt : 373,125 weniger typisch 
einfach gewOlbt : 37,3125 eingeschniirt. 

D/m fiir 5: 10:1 0,76, 1,01, 0,59. 

Damit soll nicht behauptet werden, dass es sich so verhalten muss. 
Die weniger typisch gewolbten Hiilsen kénnten auch durch den Effekt 
anderer in den in Rede stehenden Biotypen vorkommenden Faktoren 
bedingt werden. 

Auf Grund der in Kreuzung Nr. XVII in F, erhaltenen Spaltungs- 
resultate kénnen wir als sichergestellt betrachten, dass in Phaseolus 
vulgaris wenigstens zwei Faktoren vorkommen, die je fiir sich die im 
Reifezustande einfach gewélbte Hiilse bedingen. Nur die doppelt re- 
zessiven Genotypen haben in Kreuzung Nr. XVII eingeschniirte Hiilsen 
ausgebildet. 

Das gleiche Spaltungsverhiltnis wurde noch in zwei weiteren 
Kreuzungen, Nr. VI und VII, erhalten. Kreuzung Nr. VI ist ausgefiihrt 
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zwischen der oben erwahnten L. 29 aus »de la Chine» und einer reinen 
Linie aus der schwedischen Schwertbohnensorte »Favorit», L.28. In 
F, dieser Kreuzung wurde 1930 das folgende Spaltungsverhialtnis ge- 
funden: 389 einfach gewdélbte Hiilsen:19 eingeschniirte Hiilsen, mit 
D/m fiir 15:1 1,33. Kreuzung Nr. VII schliesslich ist ausgefiihrt 
zwischen L.29 und einer Linie aus der Brechbohnensorte »Lyonais», 
L. 30. Das entsprechende Spaltungsverhialtnis war hier in F, 1018 ein- 
fach gewolbte Hiilsen : 69 eingeschniirte Hiilsen. Hier herrschte sehr 
gute Ubereinstimmung mit den theoretisch zu erwartenden Zahlen; D/m 
fir 15:1 betrug hier nur 0,13. 

Die oben mitgeteilten Spaltungsergebnisse sagen uns auch, dass wir 
in vielen Fallen monofaktorielle Spaltung in bezug auf die in Rede 
stehende Hiilseneigenschaft finden werden. Dies ist bisher auch an- 
scheinend ausschliesslich der Fall gewesen. So wurde in der Einleitung 
mitgeteilt, dass TJEBBES und KOOIMAN (1922) in F, einer Kreuzung 
das Verhaltnis 174 gewOélbte : 38 eingeschniirte Hiilsen gefunden hatten, 
und in F; derselben Kreuzung ergaben die hinsichtlich dieser Eigen- 
schaften spaltenden Nachkommen das Verhaltnis 1572 :512 mit D/m 
fir 3:1— 0,4. 

In meinen Kreuzungen wurden aber noch zwei weitere Spaltungs- 
verhiltnisse fiir die in Frage stehenden Hiilseneigenschaften gefunden. 
Kreuzung Nr. XVIII wurde ausgefiihrt zwischen zwei Linien mit typisch 
einfach gewO6lbten Hiilsen. Die eine, L. 35, ist eine Linie aus der deut- 
schen Wachsbohnensorte » Hundert fiir Eine, Wachs», die andere, L. 33, 
eine Linie aus der franzésischen Brechbohne »Il’Inépuisable». Auch in 
dieser Kreuzung waren die Hiilsen der F,-Pflanzen typisch einfach ge- 
wolbt. In der zweiten Generation fand eine Aufspaltung nach dem 
theoretischen Verhaltnis 63 einfach gewdélbte:1 eingeschniirte statt. 
Die hierbei erhaltenen Zahlen sind in Tabelle 4 zusammengestellt. Wie 
aus dieser ersichtlich ist wurden gefunden: 

1635 einfach gewélbte Hiilsen : 30 eingeschniirte Hiilsen. 

Bei Berechnung des Wertes fiir D/m fiir das Verhiiltnis 63 : 1 er- 
halt man 0,79, also gute Ubereinstimmung anzeigend. Die in Kreuzung 
Nr. XVIII erhaltenen Spaltungsresultate sprechen dafiir, dass wir in 
Phaseolus vulgaris wenigstens drei verschiedene Faktoren haben, von 
denen jeder fiir sich allein die im Reifezustande einfach gewdélbte Hiilse 
verursacht. In Kreuzung XVIII haben wie ersichtlich nur die dreifach 
rezessiven Genotypen eingeschniirte Hiilsen ausgebildet. 

In der genannten Kreuzung ist iiberdies die Spaltung in bezug auf 
griine und gelbe Hiilsenfarbe beriicksichtigt worden. Da diese, wie 
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TABELLE 4. F, der Kreuzung Nr. XVIII. Spaltung in bezug auf einfach 
gewolbte eingeschnirte reife Htilse sowie griine und gelbe Hilsenfarbe. 





Im Reifezustand | 
Nr. einfach gewdlbte eingeschniirte | Summe | 


griine Hiilse| gelbe Hiilse grime Hiilse| gelbe Hiilse 








W141 59 17 — 1 77 
11142 53 | 19 — 1 73 | 
11143 Ss | 16 os a | 
11144 77 23 2 1 103 
11145 75 22 2 2 101 
11146 32 12 ~ - 44 
11147 68 14 _ 82 
11148 71 28 — — 99 
11149 62 29 2 om 86 
11150 55 20 1 = 76 
11151 33 11 1 1 46 
11152 39 10 se 49 
11153 65 20) 1 | 1 | 87 
11154 39 12 1 - 52 
11155 33 15 1 | ei 49 
11156 53 17 1 ae 71 
11157 52 13 | _ 1 | 66 
11158 42 13 — _ | 55 
11159 37 20 — 1 58 
11160 45 10 . 1 | 56 
11161 34 ; — 1 | 42 
11162 39 17 sie 1 57 
11163 48 15 1 i 64 
11164 55 30 1 2 | 88 
11165 36 5 1 1 | 43 
Summen: ... 1227 408 15 15 | 1665 
Erwartet: ... 1229,24 409,75 19,51 6,50 e 
D/m fiir “ 
189 :63:3:1 0,12 0,10 1,03 2,99 a 





friiher dargetan worden ist, monofaktoriell bedingt wird, haben wir 
hier das ziemlich seltene, theoretische Spaltungsverhaltnis 189 : 63:3: 1 
zu erwarten. Die Zahlen in Tab. 4 zeigen dieses auch an. Fiir die 
letzte Gruppe von Phanotypen, mit gelben und im Reifezustande ein- 
geschniirten Hiilsen hat D/m 2,99 betragen, weshalb hier vielleicht mit 
einer Koppelung zwischen dem Faktor fiir Hiilsenfarbe und einem der 
drei Faktoren fiir die Beschaffenheit der reifen Hiilse zu rechnen ist. 
Zur Klarlegung dieser Frage sind natiirlich weitere Untersuchungen 
erforderlich. 
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In zwei weiteren Kreuzungen wurde von mir schliesslich das 
Spaltungsverhaltnis 9 einfach gewélbte : 7 eingeschniirte Huilsen erhal- 
ten. Es sind dies die Kreuzungen Nr. XII und V. 

Die Spaltungsresultate von Kreuzung Nr. XII in bezug auf Hiilsen- 
farbe und Form der reifen Hiilse sind schon in Tab. 1 mitgeteilt. Der 
eine der Eltern dieser Kreuzung, L. 27, hat typisch eingeschniirte Hiil- 
sen, der andere, L. 29, dagegen einfach gew6élbte. Die F,-Individuen 
dieser Kreuzung haben weniger typisch einfach gewdélbte reife Hiilsen 
ausgebildet. In der zweiten Generation wurden folgende Spaltungs- 
zahlen erhalten: 


Gefunden: 754 einfach gewélbte : 593 eingeschniirte Hiilsen 
Erwartet: 758 » » : 589 » » 
D/m fiir 9:7 0,20. 


Die gefundenen Resultate stehen in sehr guter Ubereinstimmung 
mit den theoretisch zu erwartenden. 

In Tabelle 1 ist gleichzeitig die Spaltung in bezug auf Hiilsenfarbe 
beriicksichtigt. Wir haben es also in dieser mit einer Spaltung nach 
drei Faktoren zu tun, wobei das theoretische Verhaltnis 27 griin, ein- 
fach gewOlbt : 21 griin, eingeschniirt : 9 gelb, einfach gewolbt : 7 gelb, 
eingeschniirt resultiert. Die gefundenen Zahlen stehen, wie aus Tab. 
ersichtlich ist, hiermit ziemlich gut im Einklang. 

Eine analoge Spaltung in bezug auf die Beschaffenheit der reifen 
Hiilse wurde in Kreuzung V festgestellt. Diese wurde ausgefiihrt zwi- 
schen einer der zu Kreuzung XII verwendeten Linien, L. 27, und L. 28, 
einer Linie aus der Schwertbohnensorte »Favorit», die auch als Elter 
zu Kreuzung VI gedient hat. Gleichwie in voriger Kreuzung - waren 
auch hier die Hiilsen der F,-Individuen mehr oder weniger typisch 
einfach gewélbt. In F, wurde folgendes Spaltungsverhaltnis gefunden: 

348 einfach gewOlbte : 311 eingeschniirte Hiilsen. 

D/m ist hier fiir 9 : 7 = 1,81. 

Die Resultate der beiden letztgenannten Kreuzungen beweisen, dass 
jeder der zwei hier die Ausbildung der reifen Hiilsenform bedingenden 
Faktoren fiir sich allein keinen Effekt in dieser Hinsicht hat. Nur wenn 
beide gleichzeitig vorhanden sind, kommt es zur Ausbildung der ein- 
fach gewOolbten Hiilse, sonst ist diese eingeschniirt. 

Wir wollen nun versuchen alle hier in bezug auf die Beschaffenheit 
der reifen Hiilsen vorgelegten Spaltungsresultate zu einem Ganzen zu- 
sammenzufiigen. In meinen zuerst besprochenen Kreuzungen Nr. VI, 
VII und XVII wurde in F, eine Spaltung im Verhaltnis 15 einfach 
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gewOlbt : 1 eingeschniirt konstatiert. Zur Erklarung dieses Spaltungs- 
verhaltnisses ist, wie bereits erwahnt, die Annahme von zwei Faktoren 
erforderlich, die je fiir sich allein schon die Ausbildung von einfach 
gewOlbter Hiilse bedingen. In Kreuzung Nr. XVIII haben wir dann in 
F, das Spaltungsverhaltnis 63 einfach gewolbt : 1 eingeschniirt gefun- 
den, welches die Annahme eines dritten solchen Faktors notwendig 
macht. 

In zwei weiteren Kreuzungen, Nr. V und XII, wurde nun ein mit 
den eben erwahnten gar nicht in Einklang zu bringendes Spaltungs- 
verhaltnis beobachtet, nimlich 9 einfach gew6élbt:7 eingeschniirt. 
Dieses Verhaltnis verlangt die Annahme von zwei Faktoren, welche je 
fiir sich allein keine Ausbildung einer einfach gewélbten Hiilse bedingen. 

Zur Erklairung simtlicher dieser Spaltungsresultate mache ich nun 
folgende Annahme: 

Fa ist ein Faktor, dessen Anwesenheit erforderlich ist, wenn es. 
iiberhaupt zur Ausbildung einer einfach gewolbten reifen Hiilsenwand 
kommen soll. Er wirkt demnach als Grundfaktor. Sowohl bei An- 
wesenheit von nur Fa wie fa ohne weitere Faktoren fiir die Ausbildung 
einer einfach gew6élbten, steifen Hiilsenwand soll diese zwischen den 
Samen eingeschniirt sein und auch im iibrigen diesen mehr oder weniger 
stark anliegen. Es verbleibt zu untersuchen, ob es bei Anwesenheit 
von Fa bzw. fa allein zur Ausbildung nur eines unbedeutenden Skleren- 
chymstreifens lings der Riickennaht (und vielleicht auch langs der 
Bauchnaht), der sogenannten Fadigkeit der Bohnenhiilsen, kommt oder 
nicht, und inwiefern sich Fa hierin von fa unterscheiden lasst. Eine 
weitere Frage, die in diesem Zusammenhang von sicherlich grosser 
Bedeutung ist, ist die Ausbildung der Kollenchymzellenschicht unter der 
Epidermis und ihre beim Reifeprozess stattfindende mehr oder weniger 
starke Verholzung., Dieser Prozess diirfte vielleicht von den folgenden 
drei Faktoren verursacht werden. 

Fb, Fc und Fd sind drei Faktoren, die je fiir sich allein, aber nur 
bei Anwesenheit von Fa zur Ausbildung einer einfach gewoélbten, reifen 
Hiilse fiihren. Mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit kann angenommen 
werden, dass diese Faktoren fiir einen Verholzungsprozess der unter der 
Epidermis gelegenen Kollenchymzellenschicht verantwortlich zu machen 
sind. Hier verbleibt zu untersuchen welchen Effekt jeder dieser Fak- 
toren fiir sich in genannter Hinsicht hat sowie ob diese schon in der 
griinen Hiilse sich in einer verschiedenen Ausbildung der Kollenchym- 
schicht und der verschiedenen Machtigkeit der Sklerenchymzellen- 
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streifen langs Riicken- und Bauchnaht zu erkennen geben. Derartige 
Untersuchungen sind an fixiertem Material bereits im Gange. 

Den Buchstaben F in oben gewahlten Symbolen habe ich dem 
Worte Foliiculus = Hiilse entnommen. 

Nebenstehend ist ein Schema mitgeteilt, das die Spaltungsresultate 
in F, von neun verschiedenen Kreuzungen beriicksichtigt. Aufgenom- 


























L.30 L.31 
Fa Fb fe . Fa Fb Fe 
Pe VII, 15 gH:1 eH 
XIV — VIII, nur gH XV 
nur gH nur gH 
» VI, 15 gH:1 eH L.29 
Fa Fb fe — Fa fb Fe 
ad 
V, 9 gH:7 eH ae 
XxX XVII, 15 gH:1 eH XII 
nur gH 9 gH:7 eH 
L.25 ra L.27 
Fa Fb fe fa fb fe 


Schema hier besprochener Kreuzungen mit Hinsicht auf die in F2 erhaltene Auf- 

spaltung der Eigenschaften einfach gewélbte und eingeschniirte reife Hiilse. Die 

rémischen Zahlen geben die Kreuzungsnummern an. Bei der Angabe der Spaltung 
bedeuten im Schema gH = einfach gewélbte Hiilse, eH — eingeschniirte Hiilse. 


men sind teils fiinf der oben besprochenen sechs Kreuzungen, sowie vier 
weitere, die in F, keine Spaltung hinsichtlich der in Rede stehenden 
Hiilseneigenschaft gezeigt haben. 

Nicht aufgenommen wurde Kreuzung Nr. XVIII, da diese mit keiner 
der tibrigen im Schema vorkommenden Kreuzungen in Verbindung steht. 

Aus dem Schema ist ersichtlich, dass zwei der sechs darin vorkom- 
menden Elternlinien, namlich L.28 und L. 29, mit samtlichen finf 
iibrigen gekreuzt worden sind. Das Schema zeigt ferner, dass die 
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Spaltungsergebnisse simtlicher darin vorkommenden neun Kreuzungen 
durch meine oben gemachte Annahme befriedigend erklart werden. 
Zur Erklarung der Spaltungsergebnisse von Kreuzung XVIII ist, wie 
schon erwahnt, die Annahme eines weiteren, vierten Faktors, Fd, mit 
gleichsinnigem Effekt wie Fb bzw. Fc erforderlich. Soweit auf Grund 
der bisher vorliegenden Resultate beurteilt werden kann, werden die vier 
Faktoren Fa, Fb, Fc und Fd unabhangig voneinander vererbt. 
Hervorgehoben soll werden, dass die von mir oben gemachten An- 
nahmen zu ihrer endgiiltigen Bestatigung natiirlich noch weitere Unter- 
suchungen erfordern. Namentlich gilt dies fiir den Grundfaktor Fa, 
dessen Charakter als solcher durch Kreuzungen wie z. B. fa Fb X Fa fb 
zu erhirten wire. In derartigen Kreuzungen zwischen zwei Linien mit 
eingeschniirten Hiilsen sollte es dann — bei Richtigkeit obiger Annah- 


men — zur Ausspaltung von einfach gewélbten Hiilsen kommen. 
DIE VERERBUNG DER GERADEN BZW. GEKRUMMTEN 
HULSE. 


Unter den Brechbohnen, zu denen auch die meisten Wachsbohnen 
zu rechnen sind, findet man Sorten mit sowohl geraden wie auch mehr 
oder weniger stark gekriimmten Hiilsen. Wenn hier von Kriimmung 
der Hiilse gesprochen wird, so zielt dies stets auf die Kriimmung ab, 
die in der Ebene stattfindet, die man durch Riicken- und Bauchnaht 
einer Bohnenhiilse legen kann. Eine andere, seitliche Kriimmung in 
einer auf dieser Ebene mehr oder weniger deutlich senkrecht stehenden 
ist — soweit ich bisher habe feststellen kénnen — zum allergréssten 
Teil modifikativ. Derart gekriimmte Hiilsen kann man daher in allen 
Sorten mit im iibrigen geraden Hiilsen nicht selten antreffen. Fiir die 
hier in Rede stehende Kriimmung ist also charakteristisch, dass die 
Kriimmung von sowohl Bauch- wie Riickennaht in derselben Ebene 
liegt. 

Schwertbohnen mit deutlich in obigem Sinne gekriimmten Hiilsen 
habe ich noch nicht gesehen. Hierbei wird natiirlich von durch iiussere 
Einfliisse missbildeten Hiilsen abgesehen. Auch der breite Brech- 
bohnentypus mit flachelliptischem Querschnitt kommt nur sparlich ge- 
kriimmt vor. 

Die Beurteilung der Hiilsen in bezug auf die genannten Eigen- 
schaften erfolgt im griinen Zustande, in dem Stadium, wo die Hiilsen 
annahernd ihre grésste Linge erreicht haben. In diesem Stadium sind 
die Samen noch klein, namentlich ist ihre Dicke noch gering und betragt 
da kaum mehr als 1 mm. Die Beurteilung der genannten Eigenschaften 
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Fig. 3. Typisch gerade Hiilsen. 


Die drei linken reprasentieren die Linie 29, einer 


der Eltern von Kreuzung Nr. XII, die drei rechten die Linie 31, einer der Eltern von 
Kreuzung Nr. VIII. Alle diese Hiilsen haben elliptischen Querschnitt. 


erfordert einige Ubung und Sorgfalt, da sie durch dussere Einfliisse, 
besonders durch Kontakt mit anderen Teilen der Pflanze (Stengeln), 


wahrend der Entwicklung 
der Hiilse modifiziert wer- 
den kénnen. Man beur- 
teilt daher auf Grund von 
Hiilsen, die méglichst frei 
von solchen  Einfliissen 
sich entwickelt haben. Be- 
finden sich auf einer 
Pflanze einige solche, ty- 
pische gerade Hiilsen, so 
ist die Pflanze als mit 
geraden Hiilsen zu klassi- 
fizieren, auch wenn sonst 
noch einige mehr oder 
weniger gekriimmte vor- 
kommen. Die beste Ubung 
im Beurteilen dieser Eigen- 


)» 


Fig. 4. Typisch gekriimmte Hiilsen, Linie 27, einer 
der Eltern von Kreuzung Nr. V und XII. Die 
Hiilsen haben runden Querschnitt. 


schaften erhalt man beim Studium der Variation dieser Eigenschaften 
an verschiedenen reinen Linien. 











TABELLE 5. 





F, der Kreuzung Nr. X. Spaltung in bezug auf gerade | 


und gekriimmte Hiilse und hinsichtlich Brech- und Schwertbohnentypus. 








|  Brechbohnen- 


Gerade Hiilse 


Schwertbohnen- 


| Gekriimmte Hiilse 


Brechbohnen- 


| 
| 
| 














Nr. | wane tonne | typus | Summe | 
schmal | breit schmal breit | schmal | _breit | 
| | 
10541 11 7 =< | fa ¢ 2 | 2 
10542 31 11 7 | 2 | 15 4 | 70 
10543 45 10 (4 @i F 3 74 
10544 19 6 — | 1 | 7 1 | 34 
10545 33 8 2 | 1 | 2 3 «49 
10546 34 6 4 1 | 10 — | 55 
10547 | 46 5 2 5 | 8 ; | ®& 
10548 | 50 5 2 1 | 7 1 | 66 
10549 34 9 2 4 | 4 - | 
10550 15 8 — _ | 1 1 | 2 
10551 | = 14 4 = so -_ om | 2 
10552 | = 13 5 — — | 4 i; B 
10553 so 2 1 | |} 2 5 | 31 
10554 36 6 —- | = | 2 1 |. 
10555 | 2 | 2 } -— | = ~< | 
10556 | 36 3 | 4 | 9 i; s 
10557 | 35 6 Sf ee Oe ~— | 
10558 | 4 2 a | on ee —— 
10559 26 3 a | me 5 _ | 34 
10560 | 58 7 9 | 2 7 3 | 86 
10561 | 23 4 6 1 12 1 | 47 
10562 33 12 1 1 | 1 48 
10563 8 3 sae —- | — 11 
10564 | = 22 1 4 we 10 | 7 44 
10565 | 48 5 6 2 9 | 4 | 7% 
10566 | 36 2 1 2 oi; 2] ss 
10567, 32 7 3 1 1} — | 54 
10568 | 54 5 3 5 14 4 | 8 
10569 ot 5 | 2 5 | 3 | 4 
10570 | 29 6 3 | — 8 | 1 | 47 
10572 | 37 5 | 5 | 3 15 | 4 | 69 
10573 | 41 | i @a ® 19 | 1 | 80 
10574 | 4 | 7 1 5 6b | — 72 
10575 | 35 4 3 2 15 | 2 | 61 
10576 | 48 7 + *@ 5 4 ' @ 
10577 | 3 7 1 4}; 2 / 1 | 38 
10578 | 30 4; 1 fi @ > &si® 
10579 | 4 1; — _ —- | — | 5 
10580 | 25 4 |; 1 3 | 4 | 2 | 49 
10581 | 31 4 4 we 6 1 | 46 
10582 | 22 4 1 9 oe 
10583 6 2 8 : 



































Gerade Hiilse 


Brechbohnen- 


| Gekrimmte Hilse | 























: Brechbohnen- | Schwertbohnen- : | 
~~ | typus typus typus eae | 

| schmal | breit | schmal breit | schmal | breit 
10584 | 9 25 — 2 e | 6 5 40 
10585 | 16 2 1 a 4 4 30 
10586 21 2 1 1 10 es 35 
10587 19 1 3 fae 7 1 31 
10588 32 4 7 1 14 7 65 
10589 | = 13 1 5 sat 7 las 26 
10590 | 26 2 4 1 8 1 42 
10591 15 3 2 2 9 1 32 
10592 | 13 3 4 3 11 2 36 
10593 | (17 4 | 2 4 9 1 37 
10594 | «17 4 | 4 3 5 1 34 
10595 | 26 r;; =) 2 9 | 1 42 
10596 | 19 2 | 2 | 3 | 6 | 4 36 
10597 38 *; ++ + 1 57 
10598 | = 17 3 | 5 | 2 | 11 2 40 
10599 18 8 6 | 10 | 10 2 54 
10600 26 3 5 1 10 2 47 
10601 | #15 | +12 | «+4 | 4 | . i; 3 42 
10602 21 | 5 | 8 | 5 | 9 2 50 
10603 9 | » 3 1 | 2 > | 2 18 
CS 2s 14 | : 50 
10605 ok 5 | 5 | > | Yt 4 50 
106066 | 2 | 1 — | — | 1 ~ 25 
10607 7); —- | — | = 1 - 8 
10610 13 | 7, 4 2 | 2 11 | 1 31 
10611 19 > | 3; — | 4, — 28 
10614 29 6 | 5 | 8 | 10 | 1 59 
10615 8 Ss | a) ~« | 4 | 1 18 
10616 wv | 1 | 6 ae; ei 2 45 
10617. «14 —) S&S) £1) mat 2 31 
10618 | 14 ._) ©. eet we | 31 
10619 = 48 1 7 | >; eS 1 71 
10620029 e 3 4 | 1 | i aa 42 
1621 | 2% | 3 | 5 | 2 | 10 é 45 
se il nn i rn re a 2 5 
10623 = 14 | - |} 2); — 4 5 26 
10624 21 | ej 4 | 3 9 | 3 41 
10625 23 2 6 | 1 7 1 40 
10626 22 | 4 >| 3 5 3 39 

Summen:| 2055 337 | 243 155 622 134 | 3546 

| 2392 | 398 | 756 

| Gerade | Gerade | Gekriimmte 

| Brechbohnen | Schwertbohnen | Brechbohnen 
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In Fig. 3 sind typisch gerade Hiilsen der beiden Linien 29 und 31 
abgebildet, in Fig. 4 tvpisch gekriimmte Hiilsen der Linie 27. In solch 
typischen Fallen besteht natiirlich niemals ein Zweifel dariiber, ob 
Hiilsen als gerade oder gekriimmt zu bezeichnen sind. Erwahnt soll 
auch werden, dass die Modifizierbarkeit der Hiilsen in genannter Hin- 
sich in recht hohem Grade vom Querschnitt derselben abhangig zu sein 
scheint. Hiilsen mit rundlichem Querschnitt sind offenbar viel leichter 
modifizierbar als solche mit elliptischem bis flachelliptischem Quer- 
schnitt. Hiilsen des ersten Typus zeigen daher in erwahnter Hinsicht 
eine viel gréssere Variation. 

In den folgenden drei Tabellen, 5, 6 und 7, sind die Spaltungs- 
resultalte von drei Kreuzungen mitgeteilt, die je einen Spaltungstypus 
der Eigenschaften gerade — gekriimmte Hiilse reprisentieren. 

In Tab. 5 sind die Resultate der Kreuzung Nr. X mitgeteilt. Diese 
wurde ausgefiihrt zwischen den beiden bereits oben erwahnten Linien 
25 und 28. L. 25 ist eine Braune Bohne mit geraden Hiilsen und L. 28 
ist eine Schwertbohne mit gleichfalls geraden Hiilsen. Wie schon oben 
erwahnt worden ist, kommen gekriimmte Schwertbohnen nicht vor. 
Wir haben hier damit zu rechnen, dass es Schwertbohnen gibt, die wohl 
die erbliche Anlage fiir gekriimmte Hiilse besitzen, bei denen die 
Realisierung dieser Eigenschaft im Phanotypus aber durch den Effekt 
anderer Faktoren, die die Ausbildung des Schwertbohnentypus und 
vielleicht auch der grossen Hiilsenbreite bedingen, verhindert wird. 

Die Hiilsen der F,-Generation waren hier gerade, vom Brechboh- 
nentypus, von etwa gleicher Breite und gleichem Querschnitt wie von 
L. 25, jedoch etwas langer. Es dominierte hier also der Brechbohnen- 
typus anscheinend vollkommen iiber den Schwertbohnentypus, die 
geringere Breite iiber die gréssere und der elliptische Hiilsenquerschnitt 
iiber den flachen. Die Linge der Hiilsen scheint intermediaér gewesen 
zu sein. i 

In der zweiten Generation kam es zu einer Spaltung in gerade und 
gekriimmte Hiilsen. Diese Spaltung betraf phanotypisch jedoch nur die 
Brechbohnentypen, genotypisch aber wohl auch die Schwertbohnen- 
typen. Die letzteren waren also bei der Berechnung des Spaltungsver- 
haltnisses mit grésster Wahrscheinlichkeit nach einem 4hnlichen Ver- 
haltnis aufzuteilen, wie wir es fiir die Brechbohnen finden. Bewiesen 
kénnte dies allerdings erst durch sehr miihevolle Kreuzungsversuche 
werden. Bei alleiniger Beriicksichtigung der Brechbohnen finden wir 
fiir das genannte Eigenschaftspaar klare monofaktorielle Spaltung. 
Folgende Zahlen werden erhalten: 
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Gefunden: 2392 mit geraden Hiilsen : 756 mit gekriimmten Hiilsen 
Erwartet: 2359 » » » : 789 » > » 
D/m fiir 3 : 1 = 1,28. 

Auf die iibrigen in Kreuzung Nr. X spaltenden Eigenschaften soll in 
den nachsten Kapiteln zuriickgekommen werden. 

Auch in Kreuzung Nr. XII wurde eine monofaktorielle Spaltung in 
bezug auf die Eigenschaften gerade—gekriimmte Hiilse gefunden. Es 
wurden erhalten 1056 gerade : 291 gekriimmte Hiilsen mit D/m fiir 
3:1 2,7. 

Ein anderes Spaltungsverhialtnis fiir die genannten Eigenschaften 
finden wir in Kreuzung Nr. IV. Die in F. dieser Kreuzung erhaltenen 
Resultate sind in Tab. 6 zusammengestellt. Diese Kreuzung wurde aus- 
gefiihrt zwischen der uns schon bekannten Linie 25 aus »Braune Boh- 
nen» und einer Linie aus der franzésischen Wachsbohnensorte »Mer- 
veille du Marché», L. 24. L.25 hat gerade Hiilsen mit elliptischem 
Querschnitt, L. 26 hat gekriimmte Hiilsen mit gleichfalls elliptischem 
Querschnitt. Die Hiilsen beider Linien sind etwa gleich breit, die von 
L. 24 sind bedeutend linger als die von L. 25. 

Die Hiilsen der F,-Generation waren gerade, zeigten anndihernd 
intermediare Lange und elliptischen Querschnitt. Auch hier dominierte 
also die gerade Hiilse iiber die gekriimmte. 

Die zweite Generation ergab eine Spaltung in gerade : gekriimmte 
Hiilsen im Verhaltnis 9:7. Folgende Zahlen wurden erhalten: 

Gefunden: 857 mit geraden Hiilsen : 612 mit gekriimmten Hiilsen 

Erwartet: 826,5 » » » :642,5 » » » 

D/m fiir 9 : 7 = 1,58. 

Hier haben wir also eine typisch bifaktorielle Spaltung, die iiberdies 
angibt, dass die Ausbildung der geraden Hiilse durch zwei Faktoren 
bedingt wird, die je fiir sich allein ohne solchen Effekt sind. 

In Tabelle 6 ist ausserdem die Spaltung in griine und gelbe Hiilsen- 
farbe beriicksichtigt worden, wodurch das aus 9:7 und 3:1 kombi- 
nierte Verhaltnis 27:9:21:7 resultiert. Die gefundenen Spaltungs- 
zahlen stimmen gut mit diesem Verhiltnis iiberein, was u. a. dafiir 
spricht, dass diese drei Faktorenpaare unabhangig voneinander vererbt 
werden. 

Der gleiche Spaltungstypus in bezug auf gerade und gekriimmte 
Hiilse wie in Kreuzung Nr. IV konnte von mir in noch einer weiteren, 
namlich Nr. V, konstatiert werden. Hier wurde in F, das Verhiiltnis 
344 mit geraden Hiilsen : 218 mit gekriimmten Hiilsen gefunden. D/m 
ist hier fiir 9 : 7 = 2,38. 











TABELLE 6. F, der Kreuzung Nr. 1V. Spaltung in bezug auf gerade 














Hiilse gerade 


Hiilse gekrimmt 


und gekriimmie Hiilsenform sowie griine und gelbe Hiilsenfarbe. 


_| 


| 
| 
| 
| 





















































Nr. erase? ea ie a | See ig ee Summe 
grun gelb | grun | gelb | 
l l l 

10301 8 me A 5 | a 4 13 
10302 5 | 7 7 7 36 
10303 : | 1 2 | 4 29 
10304 11 | 7 10 | 6 34. 
10305 9 4 9 | 3 3 
10306 1 | i «OG 16 7 24 
10307 2 | — | 2 | 1 5 
10308 33.—CiC«S{ 8 | 8 2 51 
10309 9 2 20 10 4 
10310 12 4 3 9 58 | 
10311 11 4 2 | 6 41 
10312 | 45 es a. 46 
10313 7 1 5 | 5 230 
10314 8 | 9 3 CO “ 20 | 
10315 2 | 2 15 | 6 25 | 
10316 — | ja 7 - 4 a 1 
10317 3 | 4 | 2 2 31 
10318 37 12 | 4 3 56 
10319 6 3 | 19 | 1 29 
10320 8 > | 5 | 8 33 
10321. 24 10 | 4 1 39 
10322. 4 ie 7 2 13 
10323 6 3 | 34 8 51 
10324 11 5 | 25 5 | 46 
10325 34 12 | 5 1 52 
10326 46 20 4 oe 70 

| 10327 160 6 30 6 58 

| 10328 10 | 4 12 | 5 31 

| 10329, 40 | 13 | 4 | — 57 
10330 8 | - } - 4 1 20 
10331 | +%°10 | 5 | 2 4 40 
10332 18 5 | 5 1 29 
10333 31 13 | 4 | — | 48 | 
10334 55 os 1 2 | — | 57 
10335 280 4 7 | ee 49 
10336 6 Ci ; | 18 | 13 40 
10337 8 3 - ¥ — 12 

10338 9 1 a a 10 

| 10339 8 5 -- 1 | 14 
10340, 3 - | Wo | 1 15 
10341 17 = 4 5 | om 22 
10342 15 : | 5 | 10 42 
10343 2 . | 18 | 5 28 

| 658 
ef 
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Ein drittes Spaltungsverhaltnis konnte in Kreuzung Nr. XIX fest- 
gestellt werden. Diese Kreuzung wurde ausgefiihrt zwischen einer 
Linie aus der bekannten Perlbohne »Tausend fiir Eine», L.34, und 
einer Linie aus der franzésischen Brechbohnensorte »F lageolet Victoria», 
L. 36. Beide Elternlinien haben gerade Hiilsen mit elliptischem Quer- 
schnitt. L.36 ist gern mehr oder weniger unregelmiassig seitlich ge- 
kriimmt, was, wie bereits eingangs dieses Kapitels erwahnt, nichts mit 
der hier untersuchten Kriimmung zu tun hat. L.34 hat sehr kurze, 
L. 36 sehr lange Hiilsen. 


TABELLE 7. F, der Kreuzung Nr. XIX. Spaltung mit Hinsicht auf 
gerade und gekriimmte Hiilse. 








Form der Hilse 











| Nr. Pere eee ees eee Summe 
| gerade | gekriummt 
| | | 
I 222ch nas hendcaiadiskcceabmanicoeans | 23 | ea 23 
PE Sittin reece scanadeabting 102 3 105 
| 11173 .. | 16 2 18 
Se | 36 2 38 
11175 .. | 70 5 75 
11176... | 36 3 39 
(11177 .. | 57 9 66 
, .., een 70 3 73 
ee eee ree 35 1 36 
11180 . 47 on 47 
11181 . 49 4 53 
SERRE reer | 10 3 13 
eee ete | 34 1 35 
Raper eioneente | 40 | 3 43 
11185 .. | 62 | 4 66 
rv ae ieee 29 | 2 31 
1 NNN Give fainshcia ieanteuaretiae 716 | 45 | 761 
I i cick ie sabiaisaipeistibiadaticdesnis 713,44 | 47,56 | -— 
ey eee 0,38 | si | em 


Die Hiilsen der ersten Generation waren gerade mit elliptischem 
Querschnitt und von zwischen den Eltern intermediirer Lange. 

Die zweite Generation zeigte eine klare bifaktorielle Spaltung nach 
dem Verhiltnis 15 mit geraden Hiilsen: 1 mit gekriimmten Hilsen. 
Die diesbeziiglichen Zahlen sind in Tab. 7 zusammengestellt. Wie aus 
dieser ersichtlich stimmen die gefundenen Zahlen sehr gut mit den 
erwarteten iiberein. D/m fiir das Spaltungsverhaltnis 15 : 1 betragt 0,3s. 
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Die Spaltungsresultate in F, dieser Kreuzung sprechen dafiir, dass es 
fiir die Ausbildung der geraden Hiilse von Phaseolus vulgaris zwei Fak- 
toren gibt, die schon je fiir sich allein diese Hiilseneigenschaft bedingen. 
In F, der Kreuzung X1X zeigten nur die doppelt rezessiven Typen ge- 
krimmte Hiilsen. 

Ein analoges Spaltungsresultat wie in Kreuzung XIX wurde auch 
in meiner Kreuzung Nr. CXVII beobachtet. Hier wurde in F, folgendes 
Verhaltnis erhalten: 255 mit geraden Hiilsen : 23 mit gekriimmten Hil- 
sen. D/m fiir 15:1 ist hier 1,51. 

Bei einem Uberblick iiber die fiir das Eigenschaftspaar gerade— 
gekriimmte Hiilse gefundenen Spaltungsverhialtnisse finden wir grosse 
Ahnlichkeit mit den Verhialtnissen fiir die Vererbung der Eigenschaften 
einfach gew6lbte und eingeschniirte reife Hiilse. Hier wie dort sind in 
der zweiten Generation die drei Spaltungsverhaltnisse 3:1, 15:1 und 
9:7 konstatiert worden. Beziiglich der Eigenschaften einfach gewélbte 
und eingeschniirte reife Hiilse iiberdies noch das Verhialtnis 63:1. Aus 
diesem Grunde bin ich geneigt auch fiir das hier in Rede stehende Eigen- 
schaftspaar gerade—gekriimmte Hiilse eine analoge Erklarung anzu- 
nehmen. Es sollen hier also folgende drei Faktoren in Frage kommen: 

Da, ein Faktor, dessen Anwesenheit erforderlich ist, damit es tiber- 
haupt zur Ausbildung von geraden Hiilsen kommen kann. Er .wirkt 
demnach als Grundfaktor. Sowohl bei Da wie da ohne einen der beiden 
folgenden Faktoren Db und De wird eine gekriimmte Hiilse ausgebildet. 

Db und Dc sind zwei Faktoren, die je fiir sich allein, indessen nur 
wenn Da anwesend, zur Ausbildung von geraden Hilsen fiihren. 

Ein Kreuzungsschema, wie das fiir die Spaltungen hinsichtlich der 
Eigenschaften einfach gew6élbte und eingeschniirte reife Hiilse, lasst sich 
hier noch nicht aufstellen, da Verbindungskreuzungen einstweilen feh- 
len. In bezug auf die Beweise fiir die hier gemachten Annahmen gilt 
dasselbe, was fiir die eben genannten Eigenschaften im vorigen Kapitel 
gesagt worden ist. 


DIE VERERBUNG DES ELLIPTISCHEN UND RUNDEN 
HULSENQUERSCHNITTES. 


Vorweg soll erwaihnt werden, dass die in diesem Kapitel zu bespre- 
chende Vererbung der obigen beiden Hiilseneigenschaften sich nur auf 
den Brechbohnentypus bezieht. Der Begriff Schwert- oder Schnitt- 
bohnentypus schliesst schon als solcher die beiden Eigensehaften aus. 
Dieser Typus hat immer flache Hiilsen. Diese sind iiberdies in der 
Regel breiter als Brechbohnen. 
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Der Querschnitt der runden Hiilsentypen ist nicht vollkommen 
kreisrund, sondern an der Riickennaht gewohnlich etwas abgeplattet 
und gegen die Bauchnaht zu ein wenig schmaler werdend. Der rund- 
liche Huilsenquerschnitt zeigt nur eine geringe Variation, der elliptische 
dagegen eine bedeutend gréssere. In Fig. 5 sind die Querschnitte einer 
typisch elliptischen und runden Hiilse gezeichnet. Von elliptischen 
Querschnitten kommen hauptsiachlich noch flachere als der abgebildete 
vor. Fig. 3 zeigt Hiilsen der beiden Linien 29 und 31 mit elliptischem 
Querschnitt, Fig. 4 solche der Linie 27 mit rundem Querschnitt. 








Fig. 5. Querschnitte durch »elliptische» und »runde» Hiilsen. Von jedem Typus 
sind zwei Schnitte abgebildet, von denen der eine durch den jungen Samen geht, 
der andere zwischen zwei solchen ausgefiihrt ist. 


Fiir die richtige Beurteilung des Hiilsenquerschnittes ist es von 
ganz besonderer Bedeutung, dass diese im griinen Zustande in dem 
Zeitpunkt erfolgt, wo die Hiilsen gerade ihre endgiiltige Lange erreicht 
haben und die Dicke der Samen etwa 1 mm noch nicht iiberschritten 
hat. Von diesem Zeitpunkt an verandert sich nimlich das Aussehen 
der Hiilsen schnell und wesentlich. Die Samen schwellen schnell an, 
wahrend die bis dahin fleischige Hiilsenwand diinner wird. Ist dieser 
Zeitpunkt einmal versAumt worden, so kann eine richtige Beurteilung 
kaum mehr durchgefiihrt werden. 

Die Vererbung der hier in Rede stehenden Hiilseneigenschaften 
wurde in drei verschiedenen Kreuzungen untersucht, nimlich Nr. V, 
VII und XII. Es sollen zuerst die Resultate der Kreuzung Nr. XII be- 
sprochen werden, da in dieser die einfachsten Spaltungsverhaltnisse 
gefunden wurden. 

Wie schon in friitheren Kapiteln erwahnt worden ist, wurde Kreu- 
zung Nr. XII zwischen L. 27 und L. 29 ausgefiihrt. Erstere Linie hat 
gelbe Hiilsen mit rundem Querschnitt, letztere griine Hiilsen mit ellipti- 
schem Querschnitt. Die Hiilsen der F,-Generation waren griin und 
hatten elliptischen Querschnitt wie L. 29. Der elliptische Querschnitt 
schien hier vollkommen tiber den runden zu dominieren. 
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TABELLE 8. F, der Kreuzung Nr. XII. Spaltung mit Hinsicht auf ellipti- 
schen und runden Hiilsenquerschnitt sowie griine und gelbe Hiilsenfarbe. 
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Hilsenquerschnitt 


| Hiilse griin | Hiilse gelb | Hiilse griin | Hiilse gelb 
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| Hiilsenquerschnitt 

| Nr. elliptisch | rund Summe 

| Hiilse griin | Hiilse gelb | Hiilse griin | Hiilse gelb | 

| 40671 11 2 | 6 Ci m4 19 
10672 19 1 6 | 29 
10673 21 7 13 4 43 

| 10674 5 2 = cee a 7 

10675 12 7 8 |: 2 29 

| 10676 6 se * 3 1 10 

| 10677 15 1 11 ia 27 
10678 3 1 9 | 2 15 
10679 3 3 2 | ae 8 
10680 6 2 5 4 | 17 
10681 3 2 3 | 1 9 | 
10682 16 5 5 | 3 29 
10683 3 1 1 | ae 5 
10684 5 i 4 | sa 9 
10685 200 6 5 5 36 
10686 r | 2 on 1 4 
10687 8 | — 1 | J 10 | 
10688 , | 6 | — _ 15 
10689 15 s | . | 2 25 
10690 8 1 7 | 3 19 
10691 12 | 6 8 5 31 | 
11711 19 6 ee sc 36 CO 
11712 13 3 . | 1 0 | 
11713 16 CO 3 S | 1 23 | 
11714 13 | 5 11 | 2 31 

| 11715 23 6 7 | 2 38 

| 11716 22 8 5 1 36 CC 
11717 23 3 7 5 38 
11718 15 5 6 ee | 
11719 21 9 4 1 35 
11720 16 3 11 ae 31 
11721 18 8 6 2 | 34 
11722 | 9 6 3 _ 19 | 

Summen: ...| 762 | 224 275 86 | 1347 

Erwartet: ... | 757,69 252,56 252,56 84,19 | — | 

D/m fiir 9:3: | | 

| 0,24 | 2,00 | 1,57 0,20 | = 








Die in der zweiten Generation erhaltenen Spaltungsresultate sind 
in Tabelle 8 zusammengestellt. Wie aus dieser hervorgeht spalteten die 
beiden Eigenschaftspaare elliptischer und runder Hiilsenquerschnitt 
sowie griine und gelbe Hiilsenfarbe nach dem bifaktoriellen Verhaltnis 
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9:3:3:1. Der Unterschied in bezug auf den Hiilsenquerschnitt wird 
hier also durch ein Faktorenpaar bedingt. Fiir dieses werden folgende 
Spaltungszahlen erhalten. 

Gefunden: 986 mit elliptischem Querschnitt : 361 mit rundem Quer- 
schnitt. 

Erwartet: 1010,25 mit elliptischem Querschnitt : 336,75 mit rundem 
Querschnitt. 

D/m fiir 3 :1= 1,4. 
Wie diese Zahlen angeben, besteht gute Ubereinstimmung mit dem Ver- 
haltnis 3:1. 
TABELLE 9. F, der Kreuzung Nr. V. Spaltung hinsichtlich elliptischem 
und rundem Hiilsenquerschnitt sowie griiner und gelber Hiilsenfarbe. 


























Hiilsenquerschnitt 
Nr. | elliptisch | rund | Summe 
| | Hiilse griin | Hiilse gelb | Hiilse grin | Hiilse gelb | 
| | 
10351 31 | 7 | 2 2 42 
10352 o | nun | . > we 35 
10353 17. | 9 | 1 | 1 28 
10354 36 3 : 3 54 
10355 33 7 | — | _ 40 
10356 19 5 im 1 25 
10357 41 18 | — | 2 61 
10358 26 5 : | 33 
10359 8 5 | a _ 13 
1036019 — | 1 | = 20 
10361. 19 13 | - ie 32 
10362 10 3 ma. 1 we 13 
10363 25 e 4 3 ~ 33 
11001 | 6 | : | « 19 
11002 "5 1 | 1 | ee 7 
11003 5 1 | 3 1 10 
11004 8 Bs 4 1 an 14 
11005 9 | 4 | 2 2 | 17 
11006 ; 4 2 | — —- | 5 
11007 27 | 100 — _ 37 
11008 5 | 2 | . 7 
11009 .. 4 — | om ane 1 
11010 6 | sj 8 = 17 
Summen: ... 383 134 | 33 12 552 
Erwartet: ... 388,135 | 129,375 25,875 8,625 es 
D/m far 45: 
S452322 <.. 0,48 0,47 0,83 1,15 — 
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In den beiden anderen Kreuzungen, Nr. V und VII, in denen die 
Vererbung des in Frage stehenden Eigenschaftspaares untersucht wor- 
den ist, wurde hierfiir jedoch bifaktorielle Spaltung festgestellt. Fir 
die eine dieser Kreuzungen ist das Zahlenmaterial in Tab. 9 mitgeteilt. 
Kreuzung Nr. V wurde ausgefiihrt zwischen zwei in dieser Arbeit schon 
friiher erwahnten Linien, namlich L. 27, einer Brechbohne mit runden, 
gelben Hiilsen, und L. 28, einer Schwertbohne mit flachen, griinen Hiil- 
sen. Die Hiilsen der ersten Generation dieser Kreuzung zeigten Brech- 
bohnentypus, waren griin und hatten elliptischen Querschnitt. Der 
elliptische Querschnitt scheint also nicht nur iiber den runden, sondern 
auch iiber den flachen der Schwertbohnen zu dominieren (in bezug auf 
die letzteren vgl. das nichste Kapitel). 

Kreuzung Nr. V spaltete zunachst in 552 Brechbohnen : 97 Schwert- 
bohnen, welche Spaltung weiter unten diskutiert werden soll. Die 
Schwertbohnen sind durchweg flach, was sehr wahrscheinlich durch 
einen besonderen Faktor fiir die Ausbildung dieses charakteristischen 
Hiilsentypus bedingt ist. Bei Anwesenheit dieses Faktors scheinen sich 
Faktoren fiir runden und elliptischen Hiilsenquerschnitt nicht geltend 
machen zu kénnen. In Tab. 9 ist daher nur die Aufspaltung der 552 
Brechbohnen in solche mit elliptischem und rundem Hiilsenquerschnitt 
beriicksichtigt. Dazu hat man nicht ohne weiteres Recht. Es kénnte 
ja z. B. zwischen dem Faktor fiir Schwertbohnentypus und dem fiir 
Hiilsenquerschnitt Koppelung bestehen, wodurch das Spaltungsverhalt- 
nis in bezug auf letztere Eigenschaft fiir die Brechbohnen allein derart 
verandert werden kénnte, das hierdurch ein ganz anderes Verhiltnis 
vorgetauscht wiirde. Dass ich dies trotzdem wage, beruht darauf, dass 
auch in der nachsten Kreuzung, Nr. VII, zwischen zwei Brechbohnen 
mit elliptischem und rundem Hiilsenquerschnitt bei etwa doppelt so 
grosser Individuenanzahl in F, das gleiche Spaltungsverhaltnis wie hier 
gefunden worden ist. 

Werden von den in Tab. 9 mitgeteilten Zahlen nur die fiir Hiilsen- 
querschnitt beriicksichtigt, erhalt man folgendes Resultat: 

Gefunden: 517 mit elliptischem Querschnitt : 45 mit rundem Quer- 
schnitt. 

Erwartet: 526,ss mit elliptischem Querschnitt : 35,12 mit rundem 
Querschnitt. 

D/m fiir 15: 1— 1,7. 

Diese Spaltung beweist, dass hier fiir Ausbildung des elliptischen Hiilsen- 
querschnittes zwei Faktoren verantwortlich sind, von denen schon jeder 

Hereditas XVI. ~ 99 
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allein zur Ausbildung dieser Eigenschaft geniigt. Nur die doppeltrezes- 
siven Genotypen haben runden Hiilsenquerschnitt gezeigt. 

Werden in dieser Kreuzung gleichzeitig die Eigenschaften griine 
und gelbe Hiilsenfarbe beriicksichtigt, so erhalten wir die in Tab. 9 
mitgeteilten Zahlen, die mit dem aus 15:1 und 3: 1 kombinierten Ver- 
haltnisse 45: 15:3: 1 iibereinstimmen. Die entsprechenden Werte fiir 
D/m zeigen gute statistische Sicherheit an, indem sie zwischen 0,47 und 
1,15 variieren. 

Aus den fiir die beiden Kreuzungen V und XII mitgeteilten Spal- 
tungsresultaten geht hervor, dass die beiden Allelenpaare fiir ellipti- 
schen und runden Hiilsenquerschnitt und das Allelenpaar fiir griine 
und gelbe Hiilsenfarbe unabhangig voneinander vererbt werden. 

Ein in bezug auf den Hiilsenquerschnitt analoges Spaltungsergeb- 
nis wie in Kreuzung V wurde in Kreuzung VII erhalten. Diese ist 
ausgefiihrt zwischen der bereits erwahnten Linie 29 mit elliptischem 
Hiilsenquerschnitt und der Linie 30 mit rundem Hiilsenquerschnitt. In 
F, dieser Kreuzung dominierte wie friiher der elliptische Hiilsenquer- 
schnitt tiber den runden und in F, wurden folgende Spaltungsresultate 
erhalten: 

Gefunden: 1038 mit elliptischem Querschnitt : 49 mit rundem Quer- 
schnitt. 

Erwartet: 1019,06 mit elliptischem Querschnitt : 67,91 mit rundem 
Querschnitt. 

D/m fiir 15 : 1 = 2,38. 

Wie ersichtlich stimmen die Zahlen recht gut mit den in Kreuzung 
V erhaltenen Resultaten iiberein. Wir haben also fiir die Ausbildung 
des elliptischen Hiilsenquerschnittes zwei Faktoren verantwortlich zu 
machen, von denen jeder fiir sich schon die Ausbildung dieser Eigen- 
schaft bedingt. Ich will diese beiden Faktoren mit den Symbolen Ea 
und Eb bezeichnen. Inwiefern sich diese in ihren Wirkungen vonein- 
ander unterscheiden lassen, konnte auf Grund des vorliegenden Ma- 
terials nicht festgestellt werden. 


DIE VERERBUNG DES BRECH- UND SCHWERTBOHNEN- 
TYPUS SOWIE VERSCHIEDENER HULSENBREITE. 


Wie schon in der Einleitung mitgeteilt worden ist, haben VON 
TSCHERMAK und Woycicki gefunden, dass der schmalere und rund- 
lichere Brechbohnentypus iiber den breiten und flachen Schwertbohnen- 
typus dominiert. Als Charakteristika fiir den Schwertbohnentypus wer- 
den seine flachen und breiten Hiilsen angefiihrt. Es gibt indessen auch 
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Brechbohnen, die gleich breit, ja sogar breiter als gewisse Schwert- 
bohnensorten und auch annahernd so flach wie diese sind. Bei einem 
Vergleich solcher Hiilsen findet man indessen unmittelbar, dass hier 
liberdies noch andere sehr charakteristische Unterschiede vorhanden 
sind. Man vergleiche z. B. die in Fig. 6 abgebildeten Hiilsen vom 
Schwertbohnentypus mit den rechten drei Hiilsen vom Brechbohnen- 
typus in Fig. 3. Eine Verwechslung zwischen Schwert- und Brech- 
bohnentypus diirfte hier a he 
wohl unméglich erschei- 
nen. 

Es sind also nicht 
gewisse Gréssenmasse der 
Hiilse, durch die man 
den Schwertbohnentypus 
vom Brechbohnentypus 
unterscheiden kann. Als 
fiir den Schwertbohnen- 
typus besonders’ kenn- 
zeichnend ist zu erwah- 
nen der stets stark wel- 
lige Riickenrand, der auch 
bei noch ganz kleinen 
Samen schon deutlich 
ausgebildet ist. Die Rik- 
kennaht selbst ist deut- 
lich braun gefarbt und 


verlauft in den welligen ; 
aig — Fig. 6. Hiilsen vom Schwertbohnentypus. Die beiden 
Riickenrand stark einge- linken haben gewdhnliche, d. h. ziemlich grosse 
senkt. Bei Brechbohnen Breite, die beiden rechten sind schmal. Erstere re- 
ist der Riickenrand ent-  Prasentieren die Linie 28, einer der Eltern von Kreu- 
zung Nr. V, VIII und X, letztere die Sorte »Sabre». 





weder ganz gerade, oder 
es sind die Stellen, wo die jungen Samen sitzen, nur ganz wenig mar- 
kiert, und die Riickennaht selbst ist entweder dunkelgriin oder nur 
unbedeutend braunlich gefairbt und wenig eingesenkt. Die Flachheit 
der Hiilsen ist bei den Schwertbohnen eine ganz andere als bei den 
Brechbohnen, indem die Hiilsen bei den ersteren sowohl in der Nahe 
der Riicken- wie der Bauchnaht etwas dicker sind als in der Mitte. 
Weitere Charakteristika fiir Schwertbohnen, die gegentiber Brechbohnen 
meistens aber nicht durchweg kennzeichnend sind, sind ihr quer- 
stumpfes Ende und ihre kurze Spitze sowie ihre grosse Biegsamkeit. 
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Zur Charakteristik der Breite der Hiilsen seien die mittleren Breiten 
fiir Hundert Hiilsen der Brechbohnenlinie 31 (Fig. 3 rechts) und der 
beiden Schwertbohnen in Fig. 6 mitgeteilt. Die Hiilsenbreite von L. 31 
betrug 16,4 mm, die von L. 28 (Fig. 6 links) 17,6 mm und die der Sorte 
»Sabre» (Fig. 6 rechts) 16, mm. Es gibt demnach Schwertbohnen- 
typen die schmaler als Brechbohnentypen sind. In gewissen meiner 
Kreuzungen haben iibrigens einzelne Schwertbohnenhiilsen mit einer 
Breite von nur 13—14 mm ausgespaltet. 

In bezug auf die Beurteilung aller hier angefitihrten Eigenschaften 
sei gleichwie im vorigen Kapitel hervorgehoben, dass diese in dem Zeit- 
punkt erfolgen muss, wo die Hiilsen gerade ihre endgiiltige Lange er- 
reicht haben und die Dicke der Samen noch sehr gering ist. 

Die Spaltung von Brech- und Schwertbohnentypus ist von mir 
bisher in F, und zum Teil in F; von acht verschiedenen Kreuzungen 
untersucht worden. 

Kreuzung Nr. VIII wurde ausgefiihrt zwischen L. 28, einer Linie 
aus der schwedischen Schwertbohnensorte »Favorit», und L. 21, einer 
Linie aus der englischen sehr breithiilsigen Wachs-Brechbohnensorte 
»Centenary Gold Podded», L. 31. Die F,-Individuen trugen griine Hiil- 
sen, die in bezug auf Form sehr nahe mit L. 31 tibereinstimmten. Es 
dominierte also der Brechbohnentypus. Die Spaltungsergebnisse in F, 
sind in Tabelle 10 wiedergegeben, in der auch die Spaltung hinsichtlich 
griiner und gelber Hiilsenfarbe beriicksichtigt ist. Wird die Spaltung 
nach dem Hiilsentypus allein beriicksichtigt, erhalt man folgende 
Resultate: 

Gefunden: 1167 Brechbohnen : 374 Schwertbohnen 

Erwartet: 1155 » : 386 > 

D/m fiir 3 : 1 = 0,71. 

Diese Spaltungsresultate stehen also in sehr guter Ubereinstimmung mit 
dem monofaktoriellen Typus 3:1. Es ist dies aber die einzige unter 
den acht Kreuzungen zwischen Brech- und Schwertbohnen, die eine 
klare solche Spaltung gezeigt hat. Mdédglicherweise ware hierher noch 
Kreuzung VI zu rechnen, die ein Spaltungsverhaltnis von 334 Brech- 
bohnen : 74 Schwertbohnen ergeben hat. D/m ist in diesem Falle 
aber 3,26! 

Ein anderer Spaltungstypus wurde in den Kreuzungen Nr. XVI und 
CXVI gefunden. Als Beispiel fiir diese Kreuzungen sei Kreuzung 
Nr. XVI gewahlt. Diese wurde ausgefiihrt zwischen einer Linie aus der 
franzésischen Wachs-Brechbohne »Merveille du Marché», L. 24 und der 
oben erwahnten Linie 28. Die Hiilsen der ersten Generation waren 
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TABELLE 10. F, der Kreuzung Nr. VIII. Spaltung mit Hinsicht auf 
Brech- und Schwertbohnentypus sowie griine und gelbe Hiilsenfarbe. 





























| Brechbohnentypus | Schwertbohnentypus 
Nr. a he Le Summe 

| Griine Hiilse| Gelbe Hiilse | Griine Hiilse | Gelbe Hiilse | 

| | j 

| to) ot | 4 | eae | 

| 10442 31 9 | 9 | 4 50 

| 10443 6 -. > | - 11 

| 104d 15 10 6 | 1 3 

| 10445 21 6 | 3 1 31 

| 10446 33 9 | 3 1 45 

| 10447 23 6 | 4 a 33 

10448 6 > | 1 “ 9 

101449 = 4 2 aa 28 
10450 23 8 4 2 37 
10451 29 13 8 4 54s 
10452 14 9 6 1 30 
10453 21 8 6 1 36 
10454 21 6 4 ~ 31 
10455 21 5 4 1 31 
10456 9 3 6 = 18 
10457 15 4 8 2 29 
10458 9 6 3 2 20 
10459 11 4 8 1 2 CO 
10460 27 10 11 3 51 | 
10461 25 10 16 1 52. | 
10462 30 10 4 | 1 45 | 
10463 20 11 3 2 36.—Ci«S 
10464 21 9 8 1 39 | 
10465 25 10 | 16 4 55 
10466 23 6 8 1 38 
10467 3 1 ~ oan 4 
10468 33 11 12 1 57 
10469 35 1 | 11 4 61 
10470 15 3 5 1 24 
10471 17 5 9 1 32 

| 10472 12 > | 1 — 16 
10473 4 =a 4 _ — 4 
10474 15 6 | 9 1 31 
10475 15 10 7 a 3 COS 
10476 36 16 15 eo 72 
10477 19 - 4 8 1 35 
10478 18 4 | 3 we 23 | 
10479 21 . } 8 os 37 | 
10480 24 5 6 3 48 | 
10481 23 | 3 40 
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Brechbohnentypus Schwertbohnentypus | 
— ——|——— : Sa Summe 


| Griine Hiilse | Gelbe Hiilse | Griine Hiilse | Gelbe Hiilse 





10482 | 
10483 
10484 1 
10485 1 
10486 
10487 
; 10488 
Summen: ... 892 275 
Erwartet: ...| 866,81 =, «288,04 
D/m fir9:3: R 
eS. 1s 
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5 
2 
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auch hier vom Brechbohnentypus und viel schmaler als die von L. 28. 
In Tabelle 11 sind die in F, erhaltenen Spaltungsresultate mitgeteilt, 
in der auch die Spaltung in griine und gelbe Hiilsenfarbe beriicksichtigt 
ist. Fiir die Spaltung nach dem Hiilsentypus allein werden folgende 
Zahlen erhalten: 

Gefunden: 988 Brechbohnen : 63 Schwertbohnen 

Erwartet: 985 » : 66 » 

D/m fiir 15 : 1 == 0,38. 

D/m zeigt also sehr gute Ubereinstimmung mit dem theoretischen 
Spaltungsverhiltnis 15:1 an. Im Gegensatz zur vorigen Kreuzung 
haben wir hier eine typisch bifaktorielle Spaltung. Wie schon erwahnt 
wurde die gleiche Spaltung in noch einer weiteren Kreuzung erhalten, 
namlich CXVI. Diese ist ausgefiihrt zwischen L.28 und einer aus 
einer spontanen Kreuzung aufgezogenen Linie, L. 154. Letztere ist eine 
Brechbohne sehr ihnlich der Sorte »Merveille du Marché», aber nicht 
mit gelber sondern griiner Hiilsenfarbe. Die Breite der Hiilsen von 
L. 154 betrug im Mittel von 150 Messungen.12,1 mm, die der anderen 
Elternsorte, L. 28, wie schon vorhin erwahnt 17, mm. L. 154 hat 
bischofviolette Bliitenfarbe, L. 28 weisse. 

An der F,-Generation wurde folgendes beobachtet. Die Hiilsen 
zeigten ausgesprochenen Brechbohnentypus, dem von L. 154 sehr nahe- 
stehend. Auch die Hiilsenbreite stimmte sehr gut mit dieser Linie tiber- 
ein. Es dominierte als anscheinend vollkommen der Brech- iiber den 
Schwertbohnentypus sowie die geringere Hiilsenbreite tiber die grés- 
sere. Ob diese letztere Erscheinung mit dem Brechbohnentypus stets 
Hand in Hand geht, soll weiter unten erértert werden. In F, dominierte 
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TABELLE 11. F, der Kreuzung Nr. XVI. Spaltung in bezug auf Brech- 
und Schwertbohnentypus sowie griine und gelbe Hiilsenfarbe. 








Brechbohnentypus Schwertbohnentypus_ | 
| seaeecagernneeciaa Ui aasasnses 
Griine Hiilse | Gelbe Hulse Griine Hiilse | Gelbe Hilse | 
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pees | 











oe 
Soon Ww RKH WY I 





Op = = | 


17 
Summen: ...| 763 | 225 | 58 | 5 
Erwartet: ...| 738,98 =| 246,33 49,07 16,42 
Dim fiir 45:) | | 

iy Ss Ja 12 | 1,55 | i | 2,84 





ferner anscheinend vollkommen die bischofviolette Bliitenfarbe von 
L.. 154 tiber die weisse von L. 28. 

In F, wurden in bezug auf den Hiilsentypus folgende Spaltung 
konstatiert: 

Gefunden: 651 Brechbohnen : 37 Schwertbohnen 

Erwartet: 644 » : 44 » 

D/m fiir 15 : 1 = 0,95. 

Die in F, erhaltenen Spaltungsverhiltnisse zeigen also gleichwie in 
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der oben besprochenen Kreuzung Nr. XVI eine klare bifaktorielle 
Spaltung fiir die Eigenschaften Brechbohnentypus : Schwertbohnen- 
typus an. In beiden angefiihrten Kreuzungen erfolgte diese Spaltung 
jedoch nach dem Verhiltnis 15 Brechbohnen : 1 Schwertbohnen. D/m 
war fiir dieses Spaltungsverhaltnis im ersteren Falle 0,38, im letzteren 
0,95, also beidemale gute statistische Sicherheit anzeigend. Die gesamte 
Individuenanzahl fiir diese beiden Kreuzungen hat 1739 betragen. 

In der zuerst fiir die SpAaltung in bezug auf Brech- und Schwert- 
bohnentypus besprochenen Kreuzung Nr. VIII haben wir eine klare 
monofaktorielle Spaltung beobachtet. Hier betrug D/m fiir 3:1 bei 
einer Individuenanzahl von 1541 in F, 0,71. 

Die in den angefiihrten drei Kreuzungen Nr. VIII, XVI und CXVI 
erhaltenen Spaltungsverhiltnisse berechtigen uns also zu Annahme von 
zwei Faktoren fiir die Ausbildung des Brechbohnentypus, von denen 
schon jeder allein die Entwicklung dieses Typus bedingt. Es kommt 
demnach nur bei dem in bezug auf diese beiden Faktoren doppelt 
rezessiven Genotypus zur Ausbildung von Schwertbohnen. Diese An- 
nahme wird durch die Spaltungen in den beiden Kreuzungen Nr. XVI 
und CXVI bestatigt. In Kreuzung Nr. VIII dagegen muss angenommen 
werden, dass der eine der Eltern mit dem Brechbohnentypus, L. 31, nur 
Trager eines der beiden hier in Frage stehenden Faktoren gewesen ist. 
Dann kann es in F, nach Kreuzung mit einer Schwertbohne nur zu einer 
Spaltung im Verhaltnis von 3 Brechbohnen : 1 Schwertbohne kommen. 

Die beiden in Rede stehenden Faktoren will ich mit den Buch- 
staben Ja und Ib bezeichnen, wobei ich den Buchstaben J dem lateini- 
schen Wort infringere = knicken, brechen entnehme. 

In den beiden Tabellen 10 und 11 ist ausser der Spaltung in bezug 
auf Brech- und Schwertbohnentypus auch die hinsichtlich griiner und 
gelber Hiilsenfarbe beriicksichtigt. Ein Blick auf die dort mitgeteilten 
Zahlen zeigt unmittelbar, dass in beiden in Rede stehenden Kreuzungen 
ein so wesentliches Defizit fiir gelbe Schwertbohnen vorliegt, dass dieses 
zur Annahme einer Koppelung zwischen dem Faktor fiir griine Hiilsen- 
farbe Vi und einem der beiden fiir die Ausbildung des Brechbohnen- 
typus Ja oder Ib vorhanden ist. Diese Beobachtung soll hier nur ganz 
nebenbei beriihrt werden, da ich in Kiirze tiber mehrere Falle von 
Koppelung bei Phaseolus vulgaris berichten werde. 

Bei einer Berechnung des Austauschprozentes laut der »product 
ratio»-Methode nach FISHER und BALMAKUND (1928) erhalt man aus 
den Spaltungszahlen in Kreuzung Nr. VIII 41,90 %. Werden bei dieser 
Berechnung die den mittleren Gliedern des Verhiltnisses 9 : 3 : 3 : 1 ent- 
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sprechenden Zahlen durch Halbieren ihrer Summe auf gleiche Grésse 
gebracht, was ich als eine berechtigte und notwendige Korrektur be- 
trachte, so wird ein Austauschprozent von 41,15 % erhalten. Weiteres 
liber diese Koppelung sowie Berechnung des Austauschprozentes aus 
den Spaltungszahlen von Kreuzung Nr. XVI soll, wie schon erwahnt, 
in einer spateren Arbeit mitgeteilt werden. 

Die oben besprochenen drei Kreuzungen Nr. VIII, XVI und CXVI 
haben in bezug auf die Spaltung in Brech- und Schwertbohnentypus 
einfache und klare Verhiltnisse gezeigt, die mit den bei Annahme von 
zwei Faktoren zu erwartenden Spaltungsverhiltnissen sehr gute Uber- 
einstimmung aufweisen. In mehreren anderen Kreuzungen ist dies je- 
doch nicht der Fall gewesen. Es ist schon friiher erwaihnt worden, dass 
der Schwertbohnentypus in der Regel mit grosser Hiilsenbreite kombi- 
niert vorkommt. Dies beweist natiirlich nicht, dass er nicht auch mit einer 
sehr schmalen Hiilse kombiniert werden kann. Eine Antwort auf diese 
Frage sollte man in Kreuzungen zwischen einer sehr schmalhiilsigen 
Brechbohnenlinié mit einer normalen Schwertbohnenlinie erhalten kén- 
nen. Solche Verhaltnisse haben wir in meiner Kreuzung Nr. V. Diese 
wurde, wie schon friiher erwahnt, ausgefiihrt zwischen der gelbhiilsigen 
Brechbohne, L. 27, und der griinhiilsigen Schwertbohnenlinie L. 28. Die 
mittlere Hiilsenbreite von L. 27 betragt 11,2 mm, die von L. 28 17,6 mm. 
Diese Zahlen sind Mittelwerte von 150 Messungen. Im folgenden be- 
nutze ich die Bezeichnungen schmal fiir Hiilsen unter 12,5 mm Breite, 
mittelbreit fiir solche mit 12,;—15,;5 mm Breite und als breit werden 
solche mit noch grésserer Breite bezeichnet. 

In der Kreuzung V kam es nun in F, zu einer Spaltung von 552 
Brechbohnen : 97 Schwertbohnen. Von diesen 97 Schwertbohnen hatten 
76 gewohnliche Breite, d. h. sie waren 16—18 mm breit, die iibrigen 
standen in bezug auf Breite an der Grenze zwischen mittelbreit und 
breit (183—16 mm). Es wurden demnach keine typisch schmalen 
Schwertbohnen gefunden. Das oben angefiihrte Spaltungsverhaltnis 
552 :97 kann nicht ohne weiteres auf ein mono- oder bifaktorielles 
zuriickgefiihrt werden. Wir kénnen mit ziemlicher Wahrscheinlichkeit 
darauf schliessen, dass die Vererbung des Schwertbohnentypus nicht 
nur von den hierfiir festgestellten beiden Faktoren Ja und Jb sondern 
iiberdies noch von einem oder mehreren anderen fiir die Ausbildung 
einer gewissen Hiilsenbreite abhangig ist. Das Zustandekommen von 
sehr schmalen Schwertbohnen ist aber dadurch keineswegs ausge- 
schlossen, denn es kann entweder eine gewisse Konstitution hinsicht- 
lich der Faktoren fiir Hiilsenbreite hierfiir erforderlich sein oder es 
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kann starke Koppelung zwischen gewissen solchen Faktoren und [a 
oder Ib (oder beiden) vorhanden sein. Im letzteren Falle kann es sehr 
wohl zur Ausspaltung von sehr schmalen Schwertbohnenhiilsen kom- 
men (wenn auch selten), im ersteren erscheint dies dagegen ausge- 
schlossen, da solchenfalls eine gewisse Konstitution fiir gréssere Hiilsen- 
breite fiir die Ausbildung des Schwertbohnentypus Bedingung ist. 

Im folgenden sollen einige weitere solche abweichende Spaltungs- 
resultate zur Beleuchtung dieser Erscheinung angeftihrt werden. Kreu- 
zung Nr. VI wurde ausgefiihrt zwischen L. 29 und L. 28. Erstere Linie 
steht in bezug auf Hiilsenbreite an der Grenze zwischen schmal und 
mittelbreit; die Hiilsenbreite variiert von 12—13 mm. Die Schwert- 
bohnenlinie L. 28 hat, wie schon erwahnt, eine mittlere Hiilsenbreite 
von 17, mm. L. 29 ist eine Brechbohne. In F, dieser Kreuzung do- 
minierte wie immer der Brechbohnentypus von geringerer Breite. In 
der zweiten Generation wurden folgende Zahlen erhalten: 

Gefunden: 334 Brechbohnen: 74 Schwertbohnen 

Erwartet: 306 » : 102 » 

D/m fiir 3 : 1 = 3,26. 

Von den erhaltenen 74 Schwertbohnen hatten 58 normale Breite 
(16—18 mm), die iibrigen 16 waren mittelbreit. Im ganzen haben wir 
hier also ein Defizit an Schwertbohnen, wenn 3 : 1 das theoretisch rich- 
tige Spaltungsverhiltnis ist. Dieses Defizit k6nnte durch Koppelung 
eines der Faktoren Ja oder 1b mit einem der Faktoren fiir Hiilsenbreite 
erklart werden. 

Als weiteres Beispiel fiir abweichende Spaltungsverhaltnisse nach 
Kreuzung vom Brech- mit dem Schwertbohnentypus sei Kreuzung Nr. X 
angefiihrt. Diese ist ausgefiihrt zwischen L. 25, einer Linie aus einer 
»Braunen Bohne», und der eben genannten Schwertbohnenlinie L. 28. 
L. 25 hat mittelbreite Hiilsen, Variation 13—14 mm. Die auf F, er- 
haltenen Hiilsen waren durchweg vom Brechbohnentypus und mittel- 
breit, in diesen Eigenschaften recht gut mit L. 25 tibereinstimmend. Ihre 
Lange war grosser als die der Hiilsen von L. 25. 

Die in F, erhaltenen Spaltungsresultate dieser Kreuzung sind schon 
in Tab. 5 mitgeteilt. Es wurden folgende Zahlen erhalten: 

Gefunden: 3148 Brechbohnen : 398 Schwertbohnen. 

Von den 398 Schwertbohnen hatten nur 155 normale Breite (16— 
18 mm), wihrend die iibrigen durchweg mittelbreit waren (ungefihr 
15 mm). Unter der Voraussetzung, dass eine monofaktorielle Spaltung 
zugrunde liegt, besteht hier ein noch viel grésseres prozentuelles Defizit 
an Schwertbohnen als in Kreuzung Nr. V. 
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Diese die Spaltung in bezug auf Brech- und Schwertbohnentypus 
komplizierende Erscheinung erheischt zu ihrer Aufklarung besondere 
Untersuchungen, in denen Typen miteinander gekreuzt werden, deren 
genetische Konstitulion bezitiglich der in Rede stehenden Faktoren sicher 
bekannt sind. 

Wie spaltet nun die Hiilsenbreite ohne Beriicksichtigung der jetzt 
besprochenen beiden Hiilsentypen? Schon aus den oben in bezug auf 
die erste Generation verschiedener Kreuzungen gemachten Angaben 
ging hervor, dass der schmalere Brechbohnentypus stets iiber den breiten 
Schwertbohnentypus dominiert hat. Wir wollen nun die Resultate einer 
Kreuzung betrachten, in der zwei Brechbohnen verschiedener Breite 
miteinander gekreuzt worden sind. 

Kreuzung Nr. VII wurde ausgefiihrt zwischen der oben erwahn- 
ten Linie 29 und L. 30, einer Linie aus der Sorte »Lyonais». Erstere 
hat eine mittlere Hiilsenbreite von 12,6 mm, letztere eine solche von 
10,3, mm. Die Hiilsen der ersten Generation dieser Kreuzung variierten 
in der Breite zwischen 10 und 11,5 mm, kamen also der Elternsorte mit 
den schmaleren Hiilse am nachsten. Die Hiilsen der zweiten Generation 
wurden nicht gemessen, sondern mit Hilfe eines Millimetermasses als 
schmale und mittelbreite klassifiziert. Da diese Eigenschaft auch in 
gewissem Grade modifizierbar ist, ist es selbstverstandlich, dass hier 
nicht jedes Individuum mit Sicherheit in die eine oder andere Klasse 
eingereiht werden konnte. Bei dieser Klassifikation wurde folgendes 
Spaltungsverhiltnis gefunden: 

856 mit schmalen Hiilsen : 231 mit mittelbreiten Hiilsen. 
Dieses Verhiltnis ist ziemlich gut mit einer monofaktoriellen Spaltung 
in Einklang zu bringen. Theoretisch sind dann zu erwarten 815,25 mit 
schmalen : 271,75 mit mittelbreiten Hiilsen. D/m fiir 3:1 betragt hier- 
fiir 2,s7. Mit Riicksicht auf die Schwierigkeiten bei dieser Klassifikation 
gute Ubereinstimmung. 

Auch in einer Kreuzung zwischen der mehrmals erwaéhnten 
Schwertbohnenlinie L. 28 und einer breiten Brechbohnenlinie, L. 31, 
wurde in bezug auf Spaltung der Hiilsenbreite das Verhaltnis 3 breite : 
1 weniger breit erhalten. L.31 hat eine mittlere Breite von 16,2:mm, 
L. 28 von 17, mm. In F, dominierte die geringere Hiilsenbreite. In 
F, wurden folgende Spaltungszahlen bekommen: 

1163 mit weniger breiten Hiilsen : 388 mit breiten Hiilsen. 
Dieses Verhiltnis stimmt fast ganz genau mit 3:1 iiberein. D/m wird 
hierfiir nur 0,015. Das ist natirlich ein Zufall. Auf Grund der in den 
erwahnten beiden Kreuzungen erhaltenen Spaltungsverhialtnisse ist es 











340 HERBERT LAMPRECHT 





sehr wahrscheinlich, dass in jeder derselben eine Spaltung nach einem 
Faktorenpaar fiir Hiilsenbreite stattfindet. In beiden Kreuzungen hat 
die kleinere Hiilsenbreite anscheinend vollkommen iiber die gréssere 
dominiert. Die beiden Faktoren will ich mit den Symbolen Ta und Tb 
bezeichnen, wobei ich den Buchstaben T dem lateinischen Worte tenuis 
= schmal entnehme. 

In bezug auf die Vererbung der Hiilsenbreite kann bisher als sicher- 
gestellt betrachtet werden, dass an dieser wenigstens zwei Faktoren- 
paare beteiligt sind und ferner, dass in allen von mir bisher hierauf 
untersuchten Fallen (5 verschiedene Kreuzungen mit zusammen 9684 
Individuen) die schmalere Hiilse iiber die breitere dominiert hat. 
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M* einigen Versuchen und Uberlegungen habe ich zu veranschau- 
lichen versucht, dass das erhéhte Mutationsprozent nach Induk- 
tion gar nicht selbstverstdndlich zeigt, dass die benutzten Agenzien die 
Mutabilitét gesteigert haben, denn das Resultat kann auch bedeuten, 
dass sie nur selektiv gewirkt haben kénnen. Wahrend man friiher nur 
dem Hervorgehen der abweichenden Formen sein Interesse gewidmet 
hat, habe ich die Reaktion der Nachkommenschaft der hervorgegange- 
nen Formen in bezug auf das Induktionsagens mit der der Elternformen 
verglichen. 

Meine diesbeziiglichen Versuche, die mit Drosophila ausgefiihrt 
sind und iiber deren Resultate ich friiher in dieser Zeitschrift berichtet 
habe (HERIBERT NILSSON 1931), haben ein kritisches Replizieren von 
MULLER (ebenda 1932) verursacht. Ich habe seine Ausfiihrungen mit 
grosster Freude gesehen, erstens weil es mir in héchstem Grade not- 
wendig erscheint, dass das erstarrte Problem der Mutation von neuem 
unter die Debatte kommt (vgl. HERIBERT NILSSON 1930), zweitens weil 
mir seine Antwort die Veranlassung gibt, auch meine Meinung iiber 
die durch Radium- und Réntgenbestrahlung induzierten Mutanten vor- 
zufiihren. Selbst habe ich nur mit Temperaturinduktionen gearbeitet, 
und meine Schlussfolgerungen gelten natiirlich diesem Induktionsagens. 
Mit welchem Recht sie sich auch auf die Transmutation der Bestrah- 
lung ausdehnen lassen, werden meine weiteren Ausfiihrungen unten 
zeigen. Da MULLER in seiner Kritik teils hat wahrscheinlich machen 
wollen, dass unbeachtete Versuchsfehler die Ursache meines Resultats 
sein kénnen, teils dass meine Erklarung der Temperaturinduktion je- 
denfalls nicht fiir seine durch Bestrahlung erhaltenen Resultate gelten 
kann, moéchte ich deshalb diese beiden Fragen gesondert behandeln. 
Daran kniipfe ich eine Diskussion der reversiblen Mutabilitat und der 
Ursache des natiirlichen Mutierens, Fragen, die auch von MULLER auf- 
genommen sind. 


I. MEINE VERSUCHE DER TEMPERATURINDUKTION. 


Durch drei verschiedene Versuchsserien wurde gezeigt, dass 5—6 
Tage alte Larven der Wildform (+) und der yw-Mutante von Droso- 
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phila auf eine Hitze von 36—36,5° C verschieden reagierten. Bei 
dieser extremen Bedingung zeigten sich die yw-Larven auffallend vitaler 
als die -+--Larven. — Ich habe hieraus geschlossen, dass die von meh- 
reren Forschern gegebene Erklarung, dass die Mutabilitat unter den 
erwahnten Bedingungen in hohem Grade gesteigert ist, ein Fehlschluss 
sein kann. Fiir die yw-Form ist es in meinem Experimente offenbar, 
dass dieser Effekt selektiv erhalten wird. 

Gegen dieses Resultat und diese Schlussfolgerung fiihrt MULLER an, 
dass mein Resultat gegen die allgemein bekannte, durch unzahlige Ex- 
perimente bestatigte Tatsache streitet, dass die Mutanten schwacher als 
die Stammart, oft sogar subletal oder letal sind. 

Das ist gewiss richtig, ist oft betont worden und kann nicht stark 
genug hervorgehoben werden. Diese allgemeine und wichtige Regel 
gilt indessen ebenso offenbar nur unter einer Voraussetzung, namlich 
dass die Ausseren Verhaltnisse normal sind. Werden diese extrem ge- 
andert, so dass sie das Leben der Normalform bedrohen, so ist es még- 
lich, dass das extreme Milieu besser einer Extremvariante als der Stamm- 
form passt. Diese Auffassung ist keine spekulative, sondern wird ja 
von ausgeprigten Anpassungsformen in der Natur verifiziert, wie z. B. 
von der Ulme, von den fliigellosen Insekten windexponierter Inseln, 
von speziellen Farbenrassen gewisser Insekten in den Fabriksdistrikten 
u. s. w. Es ist wohl mehr als wahrscheinlich, dass die augenlosen 
Mutanten der Drosophila in der Finsternis und die fliigellosen in stetigem 
Winde eine bessere Konkurrenzkraft gegen die Wildform zeigen wiir- 
den, als unter normalen Bedingungen. Nicht unwahrscheinlich ist, dass 
sie bei einem katastrophalen Punkt die einzig iiberlebenden blieben. 
Das ist ja gerade, was ich in bezug auf die yw-Rasse an der kritischen 
Temperatur gefunden habe. 

In diesem Zusammenhang méchte ich ein Experiment erwahnen, 
das ich anfangs als eine Selektion unter normalen Verhaltnissen durch- 
gefiihrt habe, das aber spater, da ich es als abgeschlossen betrachtete, 
in einen Versuch der Extremselektion tiberging. 

In einem grossen Kolben (2000 ccm) wurde eine Kultur von 10 +, 
10y, 10w, 10B und 10 vg angesetzt, aus jeder Rasse 5Q und 5d. 
Da ich den Effekt des Kampfes ums Dasein zwischen der Stammart und 
ihren Mutantenrassen, also die Auslese unter normalen dusseren Be- 
dingungen, ermitteln wollte, blieb die Kultur, ohne jeden Eingriff, wah- 
rend zwei Monate stehen (**/,—*‘/,, 1931). Da Nahrung, Raum und 
Temperatur optimal waren, schwirmten bald Tausende von Fliegen, 
und die Produktion war wiahrend des ersten Monats eine immer stei- 
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gende. In dem zweiten Monat fing die Kurve der Produktion an zu 
sinken, offenbar weil der Bananenbrei so starke Umsetzungen erfahren 
hatte, dass er nicht mehr den Larven ein geeignetes Substrat oder eine 
geniessbare Nahrung darbot. Da die Kultur nach zwei Monaten ein 
deutliches Erléschen andeutete, wurde mit Abrechnungen angefangen. 
Sie ergaben das Resultat der Tabelle 1. 


TABELLE 1. Die Selektion in einer Kultur, die sich unter normalen 
Bedingungen entwickelt hat. 
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Aus der Tab. 1 geht hervor, dass die Konkurrenzkraft der Mutanten 
bei populativer Selektion unter normalen dusseren Bedingungen eine 
geringere ist als die der Normalform. Die Tabelle zeigt auch, dass die 
vier gepriiften Mutanten unter sich grosse Differenzen aufweisen. Nach 
den fiinf Generationen, die sich wahrend der Versuchszeit entwickelt 
haben diirften, sind die vg-Tiere ganz ausgemerzt worden. Die w-Rasse 
konstituiert nur 4,5 % der Endpopulation, die y-Rasse nur 9,1 %. Eine 
bessere Vitalitat zeigt die B-Rasse, die einen Prozentsatz von 36,4 % 
aufweist. Eine noch starkere Reprisentation hat indessen die Stamm- 
art, die den Prozentsatz 50 % bildet. Der Versuch bestitigt also die 
in der experimentellen Genik allgemeine, von mir selbst schon 1918 
mit dusserster Schirfe hervorgehobene (HERIBERT NILSSON 1918, p. 140, 
143) und mir nun von MULLER zur Begriindung empfohlene Ansicht, 
dass die Vitalitaét der Stammarten eine bessere als die der neuaufgetre- 
tenen Formen ist. 

Da kein Schliipfen mehr in der Kultur wahrend der letzten Halfte 
Dezembers stattzufinden schien, wurde sie sich selbst iiberlassen. Der 
Brei war nun ganz braun, halbfliessend, so dass ich vermutete, dass 
keine Larven mehr darin ausgebriittet wérden oder leben kénnten. Der 
Kolben blieb aber ganz zufallig tiber Weihnachten stehen. 

Beim Wegnehmen alter Kulturen fand ich indessen, dass wirklich 
ein neues Schliipfen stattgefunden hatte, obgleich die Kultur nun fast 
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vier Monate alt war. Das Abrechnen fing deshalb aufs Neue an. Das 
Resultat ist in Tabelle 2 zu sehen. 


TABELLE 2. Selektion in einer Kultur, die sich an vier Monate altem, 
stark zersetztem Bananenbrei entwickelt hat. 
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1 Eines dieser CG war eine Rekomb. yB. 
? Eines dieser Q war ein stark abweichendes Individuum mit vertikal liegenden 
Fliigeln, beide von ganz ahnlicher Form und Richtung. 


Das Resultat der neuen Schliipfung aus dem extrem veranderten 
Kultursubstrat ist sehr auffallend. Wahrend frither die Repriasentation 
der Wildform die ausgepriagt iiberwiegende war, ist diese nun auf den 
Prozentsatz 25,8 % zuriickgedrangt. Die B-Form hat statt dessen den 
ersten Platz mit 69,4 % eingenommen. Die Vitalitdt der Stammform 
und der Mutante ist also unter den neuen und extremen dusseren Be- 
dingungen ganz umgekehrt geworden. Da es kaum iiberzeugend ware, 
falls man behauptete, dass ein alter Brei induzierend wirken kann, ist 
wohl nur der Prozess als ein selektiver zu verstehen! 

Ebenso wie ich durch mein friiheres Experiment gezeigt habe, 
dass die yw-Rasse bei der kritischen Temperatur eine bessere Vitalitat 
als die Wildform ‘hat, ebenso ist der hier referierte Versuch kaum 
anders zu deuten, als dass die B-Rasse kritische Veranderungen des 
Substrats linger als die Stammform iiberlebt, deshalb in diesem Falle 
vitaler ist. Also: Ganz wie man aus den Erfahrungen in der Natur er- 
warten k6nnte, sind auch unter den neuentstandenen Formen des Ex- 
periments solche zu finden, die unter gewissen extremen Bedingungen 
besser existenzfahig als ihre Stammform sind. Diese Tatsache er- 
schiittert aber nicht in geringstem Grade die allgemeine, ebenfalls aus 
dem Experiment abgeleitete Regel, dass neuaufgetretene Formen unter 
natiirlichen Verhialtnissen oder normalen Kulturbedingungen eine ge- 
ringere Vitalitét als die der Stammform aufweisen. Die Tatsache der 
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umgekehrten Selektion unter Extrembedingungen kann aber nicht ver- 
nachlassigt werden, falls man diese Extrembedingungen als Induktions- 
quelle benutzt. Nichts sollte wohl selbstverstandlicher sein! 

Dass mein Resultat als prinzipiell unwahrscheinlich angesehen 
werden kann — wie MULLER zu meinen scheint — wird also nur unter 
dem gleichzeitigen Zugesténdnis méglich, dass auch ganz dhnliche 
Selektionserscheinungen, die aus der Natur allbekant sind, auch so be- 
trachtet werden miissen. Die Schwiche dieses allgemeinen Hinweises 
als Argument einsehend, hat auch MULLER eine Erklarung meines Ver- 
suchsresultats zu geben versucht. Er meint nimlich, dass »no genetic 
evidence was presented to show that it was either the gene-difference 
for yellow versus grey body color or that for white versus red eyes, 
rather than some other, invisible gene-difference that happened to 
accompany them, which was responsible for the physiological effect 
noted» (MULLER 1932, p. 160). 

Diese Erklarung erweckt mehrere fiir den Kritiker selbst héchst 
zudringliche Fragestellungen und fiihrt zu mehreren fatalen Konse- 
quenzen. 

Erstens kann ja MULLER nichts anders meinen, als das mein Aus- 
gangsmaterial nicht geniigend rein gewesen ist. Darauf kann ich nicht 
anders antworten, als dass mein Ausgangsmaterial, sowohl die Wild- 
form als die yw-Rasse, aus den Kulturen MOrGANs stammt. Nun 
glaubt man wohl ganz allgemein, dass die Mutanten aus lange reinge- 
ziichteten, reinen Linien hervorgegangen sind, gegen welche sie eine 
einzige Gendifferenz bezeichnen. Vielleicht ist dies nicht richtig? Es 
ist wohl jedenfalls nicht ausgeschlossen, dass man bei Drosophila mit 
reinen Linien arbeitet? Gliicklicherweise brauche ich hieriiber keine 
Klarheit, denn die wahre Sachlage hat fiir meine Versuchsanordnung 
eine ebenso geringe Bedeutung, wie sie fiir Versuche tiber die Mutabi- 
litat fundamental wichtig ist. 

Die isogene oder heterogene Konstitution der Wildrasse und damit 
die Mutantenrasse ist fiir die von mir durchgefiihrten Versuche deshalb 
von keiner Bedeutung, weil sie als Populationskulturen, nicht als 
Linienkulturen, angesetzt worden sind. Ich habe ja ausdriicklich er- 
wahnt, dass ich 10 oder 20 Ausgangsindividuen angewandt habe 
(HERIBERT NILSSON 1931, p. 321). Die einzige durchgehende Differenz, 
nach der sortiert worden ist, ist also die yw-Differenz. Ob die +-- und 
die yw-Rasse sonst Linien oder Populationen sind, ist ganz gleichgiiltig, 
weil sonstige Differenzen bei gleicher Abstammung der Rassen sich 
nach reinem Zufall verteilen miissen. Eine wiederholte verschiedene 

Hereditas XVI. 23 
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Reaktion der +- und yw-Kulturen scheint ja dann kaum anders als 
aus der verschiedenen Konstitution der Rassen in bezug auf die Faktoren 
+¥°-+W™ und yw erklarbar zu sein. 

Nun meint indessen MULLER, wie oben zitiert, dass eine weitere, 
unsichtbare, physiologische Differenz, die zufallig y und w folgt, und 
nicht diese Differenzen selbst, das Resultat verursacht haben kann. 
Gewiss. Aber dann bin ich mit derselben Liberalitat in bezug auf Er- 
klarungen berechtigt anzunehmen, dass dieselbe »unsichtbare» Dif- 
ferenz in beiden Kulturen wahrend ihrer mehrjahrigen Vermehrung 
entstanden ist, so dass sie nunmehr beide heterogen in dieser wie viel- 
leicht in mehreren anderen Differenzen sind. Das ist ja ebenso geist- 
reich und ebenso unwahrscheinlich als die Erklarung MULLERs! 

Weitere und schwerere Einwinde gegen meine Versuche hat 
MULLER nicht finden kénnen. Es muss wohl deshalb klar sein, dass man 
meine Methode einer Selektionspriifung der hervorgegangenen Mutan- 
ten mit dem Induktionsagens kaum vernachlissigen darf. Denn ist die 
Mutantenrasse gegen diesen Agens resistenter als die Stammform, muss 
ja die Ursache des erhéhten Mutationseffekts eine selektive sein, ganz 
oder teilweise. Ohne diese Priifung wird ja der aus dem erhdéhten 
Mutationsprozent geschlossene Effekt einer transmutativen Induktion 
nur eine Behauptung, kein Beweis. 


II. DIE VERSUCHE, TRANSMUTANTEN DURCH RADIUM- 
ODER RONTGENSTRAHLEN ZU INDUZIEREN. 


Dass man die Erfahrungen der Temperaturversuche nicht ohne 
weiteres auf Induktionsversuche, wo Bestrahlung als Agens benutzt 
worden ist, beziehen darf, hebt MULLER mit Recht hervor, speziell falls 
im vorigen Falle die entwickelten Larven, im letzteren die Spermien der 
Induktion ausgesetzt worden sind. Hieraus folgt indessen gar nicht, 
dass es auch nicht im letztgenannten Falle wichtig sein sollte, eine 
selektive Nachpriifung mit dem Induktionsagens auch hier vorzuneh- 
men. Und diese Forderung wird um so wichtiger, wenn die Mutation 
mit einer starkeren Sterblichkeit als in den Normalkulturen verbun- 
den ist. 

MULLER hebt indessen hervor, dass eine Selektion in bezug auf 
die induzierten Spermien bei Drosophila nicht statifinden kann, weil 
in diesen die Gene funktionslos sind, wie er (MULLER and SETTLES 
1927) friiher gefunden haben wiirde. Diese Behauptung ist indessen 
nicht durch die Versuche sichergestellt, nicht einmal durch MULLERS 
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eigene. Er hat namlich die X-behandelte defiziente Form (pale de- 
ficiency) mit der entsprechenden Normalform verglichen. Das Resultat 
war, dass die erstgenannte Form, die weniger Gene (oder weniger 
Chromatin) als die Normalform enthalt, gegen X-Strahlen resistentere 
Spermien zeigte. Die Differenz war statistisch nicht ganz signifikant, 
jedenfalls 2,5 Mal des mittleren Fehlers (1. c. p. 294), ging aber gerade 
in der von mir postulierten Richtung. Mehrere Versuche, ein Ent- 
scheiden der Frage, ob die (’-Gameten, die ein »leeres» Y-Chromosom 
als Ersatz des mit Genen reichmontierten X-Chromosoms énthalten, 
auch eine differente Vitalitat gegen Bestrahlung oder Alkoholisierung 
aufweisen, haben bei den verschiedenen Forschern (BLUHM 1921, 
GYLLENSVARD 1923, PARKES 1925, MACDOWELL, LORD and MACDOWELL 
1926) ein so verschiedenes Resultat gegeben, dass in einigen Fillen die 
Vitalitat unveraindert ist, in anderen Signifikanz ftir eine bessere Re- 
sistenz der Q-, in wieder anderen der ('-Gameten vorliegt. Bei dieser 
verworrenen Sachlage ist es wohl am richtigsten zu sagen, dass die Frage 
der selektiven Beeinflussung der Spermien gar nicht als entschieden 
betrachtet werden kann, wie MULLER so abgemacht behauptet. 

Eine weitere wichtige Frage ist die, ob eine Selektion spiter unter 
den von den induzierten Spermien konstituierten Zygoten (befruchte- 
ten Eiern, Larven, Puppen) stattfindet. Sdmtliche Bestrahlungsver- 
suche bei Drosophila geben ganz eindeutig das Resultat, dass eine grosse 
Sterblichkeit in den Kulturen aus induzierten Minnern, mit Normal- 
kulturen verglichen, zu konstatieren ist. Eine Nachwirkung der In- 
duktion der Spermien, die sich in einer auffallenden Sterblichkeit nicht 
nur der jungen Zygote (obgleich ausserdem das Weibchen nicht be- 
strahlt worden ist!) sondern bis zu dem Puppenstadium iussert ist des- 
halb sicher. Zu untersuchen ist nur noch, ob das Mortalititsprozent so 
gross ist, dass das erhéhte Mutationsprozent selektiv erklart werden kann. 

Diese Méglichkeit wird von MULLER bestritten. Ihre Ungereimtheit 
wird durch ein Beispiel aus seinen eigenen Versuchen demonstriert. Er 
hat gefunden, dass in einem Falle aus 569 Eiern, die mit réntgenisierten 
Spermien befruchtet worden waren, sich 169 entwickelten, das ist 1 auf 
3,5. Das Mutationsprozent war 8,8 gegen 0,1 in Kontrollkulturen. Die 
Mutation war also 88 Mal gesteigert, die Mortalitét nur 3,5 Mal. Also 
kann die gesteigerte Mutation nicht durch Selektion erklirt werden. 
Waren diese Zahlen der Ausdruck einer allgemeinen Regel, so miisste 
man natiirlich zugeben, dass die Selektion fiir die Erklarung des Re- 
sultats nicht ausreichend ware. 

Das ist indessen nicht der Fall. Dieser Versuch scheint namlich 
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von den zahlreichen R6éntgenisierungen MULLERs der einzige zu sein, 
der gleichzeitig die selektive Frage behandelt, ein guter Beweis dafiir, 
dass diese ganz vernachlassigt worden ist. Er wird in einer Fussnote 
ganz nebenbei erwahnt (MULLER 1928, p. 250). Hier findet man iibrigens 
nur die Angaben der Mortalitét der Eier, aber nicht die Differenz des 
Mutationsprozents. Der Versuch ist also nicht einmal vollstandig 
publiziert. Hauptsache ist indessen, ob dasselbe Resultat auch in an- 
deren derartigen Versuchen erzielt worden ist. 

Der selektive Effekt ist auch in zwei Versuchen von HANSON 
(1928) studiert. Sie sind in MULLERs Laboratorium ausgefiihrt, also 
unter denselben Bedingungen der Induktion wie die MULLERschen Ex- 
perimente. Es ist ja deshalb von grésstem Interesse, das Resultat dieser 
Versuche zu erfahren, die sehr sorgfaltig durchgefiihrt worden sind, 
indem die Mortalitét successiv ermittelt worden ist. Der eine Versuch 
ist mit ganz derselben Dosierung der X-Strahlen wie die von MULLER 
verwendete (T—2) ausgefiihrt. Bei dieser Induktion erhielt HANSON 
das Resultat, dass von den mit induzierten Spermien befruchteten Eiern 
nur 14 % sich bis zu Imagines entwickeln (HANSON 1928, p. 357), also 
nur 1 auf 7. Das Mutationsprozent ist in diesem Versuch 0,6 %, in dem 
Kontrollversuch 0,059 %, was eine 10 Mal gréssere Mutabilitét nach In- 
duktion zeigt. Hier ist die Sterblichkeit 7, die Mutation 10 Mal erhoht. 
die beiden Erscheinungen gehen also ganz gut parallel. Das ist ja ein 
Resultat, das dem MULLERschen so entgegengesetzt wie gern méglich ist. 
Hier ist das Ansteigen der Mutabilitat kaum grésser als das der Morta- 
litdt, nicht einmal das doppelte, wahrend es in dem Versuch von MULLER 
88 Mal grésser war! Prinzipiell liegt also dem Deuten des Versuchs 
von HANSON als ein Selektionsversuch nichts im Wege. 

. HANSON hat indessen auch einen zweiten Versuch ausgeftihrt, wo 
er eine kraftigere Dosierung der X-Stralen (T,) benutzt hat. Die Muta- 
bilitat ist hier 60 Mal gegen die Normalkulturen gesteigert, die Morta- 
lilat 9 Mal. Hier ist also die Mutabilitaét nur 7 Mal grésser als die Mor- 
talitat fordert, statt 88 Mal in dem MULLERschen Versuch. Dass die 
Abweichung in diesem Versuch jedenfalls nicht unbedeutend grésser als 
im vorigen ist, ist vielleicht aus nicht genischen Faktoren erklarlich. 
MULLER erwahnt nimlich (1928, p. 240), dass unter den oft nur leicht 
abweichenden sichtbaren Varianten sich »natiirlich» auch Modifikanten 
befanden (»there must of course have been included modifications not 
genetic in their basis»). In der kurzen Mitteilung von HANSON wird 
erwahnt, dass »a large percentage of the flies showing these mutations 
were sterile» (1928, p. 361). Hier ist es also ganz unmdéglich gewesen, 
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zwischen genischen Mutanten und rein modifikativen Varianten zu 
unterscheiden. Aber auch in anderen Fillen ist kein Entscheiden der 
Natur der Variation beim Publizieren der Resultate gemacht, denn es 
heisst: »Such as are not sterile are now being bred in various combi- 
nations to determine the nature of the changes». Man kann also nicht 
behaupten, dass das Mutationsprozent HANSONs auf nur genische Ver- 
anderungen beruht. 

Auch in MULLERs Versuchen scheint diese fundamentale Frage, 
namlich ob wir es mit lauter gesicherten genischen Verainderungen oder 
nicht zu tun haben, sehr vernachliassigt zu sein. Schon die Grenze, ob 
eine Veranderung eingetreten ist oder nicht, scheint hisweilen zweifel- 
haft. So hat MULLER eine Klasse von »semi-lethals», wo die Abweichung 
darin besteht, dass die hypothetischen Gene die Lebensfahigkeit mit 
0,5—10 % reduzieren. Weiter hat er eine Klasse von »inconspicuous 
mutations», von denen er berichtet, »that at least half of the visible 
mutations here observed were such, as would have been regarded by 
Drosophila workers in the early years, and by all but the most practised 
to-day, as inconspicuous. Most of these would have been likely to have 
passed unnoticed in the present work, had the appeared in single in- 
dividuals only. It was the fact that an entire group of individuals 
bearing the mutants gene could be observed that made it possible here 
for a comparatively large proportion of them to be recognized» (MULLER 
1928, p. 242). MULLER scheint also daraus, dass mehrere ahnliche ab- 
weichende Formen auftreten, zu schliessen, dass sie genisch bedingt 
sind. Das ist eine sehr gefahrliche Schlussfolgerung. Denn GEIGY hat 
ja z. B. — andere experimentelle Phainotypenveranderungen durch Be- 
strahlung zu verschweigen — sehr anschaulich an Drosophila gezeigt, 
dass ultraviolette Bestrahlung der Eier je nachdem diese die Bauch- oder 
Riickenseite trifft, ganz verschieden deformierte Formen, hier nur Mo- 
difikanten, ausl6st. 

Es wire gewiss von allergrésstem Interesse, einen Bericht tiber 
simtliche 128 »Mutanten» in MULLERs erster Versuchsserie und ihr 
Verhalten in spateren Generationen zu erhalten. Zwar hat er spater 
(MULLER 1930) einige der in diesem und-spiateren Versuchen aufgetrete- 
nen Mutanten beschrieben, die von grésserem Interesse sein kénnen. 
Was aber vor allem wichtig ist, das ist wohl, ob die erhaltenen Ab- 
weicher wirklich genische Veranderungen bezeichnen. ROKIZKY (1930) 
hat ja fiir seine durch Temperatureinwirkung hervorgerufenen Ab- 
weicher gefunden, dass sie ein sehr geringes Durchsetzen zeigten. Viele 
erloschen wieder, scheinen nur modifikative Nachwirkungen zu sein. 
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Gerade an dem entscheidenden Punkte, nimlich in bezug auf das 
wirkliche Mutationsprozent, scheinen die ausgefiihrten Versuche der 
Induktion von Mutanten durch X-Strahlen fragmentarisch durchge- 
fiihrt zu sein — oder jedenfalls sehr fragmentarisch publiziert zu sein. 
Ganz erstaunlich ist ja, dass nur die Anzahl der Kulturen und die An- 
zahl mehr oder minder sichergestellter Mutanten, aber nie die Spaltungs- 
zahlen, die einen angenommenen Letalfaktor beweisen sollen, erwdahnt 
werden. Zum Beispiel die Zahlen, die die Anwesenheit eines Letal- 
faktors demonstrieren, der die Lebensfahigkeit mit 0,5 % herabsetzt! 

Aus meiner Diskussion dieses zweiten Teils meiner Antwort darf 
wohl hervorgehen, dass die Frage, ob die gesteigerte Mutabilitét von 
einer entsprechend erhéhten Mortalitét begleitet wird, durch die bis 
jetzt ausgefiihrten Versuche nicht zu beantworten ist. Denn ebenso wie 
der Versuch MULLERs ein ausgesprochenes Nein ausspricht, so sagt der 
eine Versuch von HANSON ein ebenso klares Ja. Die Antworten werden 
indessen dadurch noch mehr unsicher, dass das Mutationsprozent selbst 
sehr fraglich ist, weil die Frage von der Natur der Abweicher als sicher- 
gestellte genische Veranderungen, also wirkliche Mutanten, nicht in 
allen Fallen bewiesen zu sein scheint. Da also die beiden Primissen, 
nimlich die Mortalitat und das Mutationsprozent, beide so schwankend 
dastehen, ist nicht die Hauptfrage der Diskussion spruchreif, ob nam- 
lich die induzierten Mutanten das Resultat einer Transgenation oder 
einer Selektion sind. Schlechtweg behaupten, dass eine Transgenation 
stattgefunden hat, kann man nattrlich, und dies hat man auch nicht 
versiumt, aber damit ist ja nichts bewiesen. 


III. DIE REVERSIBLE MUTABILITAT UND IHRE 
ERKLARUNG. 


MULLER hat darauf mit Schirfe hingewiesen (1932, p. 163), dass 
eine Erklarung des Induktionseffekts als selektiv ganz versagen muss, 
falls wir mit einer reversiblen Mutabilitat zu tun haben, wie diese 
bei Drosophila durch mehrere Forscher wihrend der letzten Jahre 
sichergestellt ist (TIMOFEEFF-RESSOVSKY 1929, 1931 a, PATTERSON and 
MULLER 1930). Diese Einwendung ist natiirlich richtig. Eine Selek- 
tion kann nicht unter gleichen Verhiltnissen bald die eine, bald die 
andere Allele eliminieren. Nun wird MULLERs eigene Erklarung nicht 
dieser Schwierigkeit ganz frei. Fasst man die Mutabilitat als eine Zerset- 
zung des Gens, einen Verlust auf, so ist es ja ganz ungereimt sich zu den- 
ken, dass die Bestrahlung das Verlorene wieder neuschaffen kénnte. Und 
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betrachtet man.sie als nur eine Inaktivierung eines Gens, so ist es ja 
kaum einzusehen, wie dieselbe Bestrahlung sowohl eine Latenz als eine 
Aktivierung verursachen kann. Sind die Allelen nur die Endstadien 
einer umkehrbaren Reaktion, wie man sie wohl unter der Annahme 
einer Inaktivierung auffassen méchte, so kénnte ja wohl ein Ausseres 
Agens bei einer bestimmten Dosierung eine Verschiebung der Reaktion 
vom einen Endstadium zum anderen, aber kaum den umgekehrten 
Prozess verursachen. Dass man eine reversible Mutabilitaét hat, kann 
jedenfalls gar nicht als ein Argument dafiir verwendet werden, dass 
die Bestrahlung die Ursache dieses Prozesses sein muss, wie MULLER 
zu meinen scheint. 

Die reversible Mutabilitaét hat gewiss eine ganz andere Ursache. 
Auffallend ist naimlich, dass sehr viele der Mutanten einen ganz be- 
sonderen Typus bezeichnen, nimlich den Mosaiktypus. MULLER sagt 
ausdriicklich, dass sie einen sehr grossen Teil (a very large proportion) 
von siimtlichen Mutanten der Bestrahlung bildeten (1928, p. 255). Auch 
in den Induktionsversuchen anderer Drosophila-Forscher (PATTERSON 
1928, 1929, TIMOFEEFF-RESSOVSKY 1929) sind sie erhalten worden. 
Diese Konstitution der Abweicher scheint mir auch das Hervorgehen 
und die Reversibilitét dieser Gruppe von Mutanten zu erklaren. 

Es sind wahrend der letzten Jahre einige besonders wichtige Ver- 
suche tiber kryptomere Chimarenstruktur ausgefiihrt worden. Das erste 
Konstatieren wurde ja schon von BATESON (1916) gemacht, da er durch 
Wurzelstecklinge bewies, dass die inneren Gewebeteile aus einem ganz 
anderen Genotypus als die fiusseren konstituiert sein kénnen. Sehr 
interessante Versuche, die eine weitere Klarung des Problems geben, 
sind von ASSEYEVA (1927) mit Kartoffeln ausgefiihrt. Im Versuchs- 
garten hatte sie eine Sorte, die Kostroma-Mutante genannt, die durch 
eine starke Deformierung der Blatter und der Bliiten ausgezeichnet war. 
Bei Knollenvermehrung hielt sich die Sorte wihrend sechs Jahre kon- 
stant. Da indessen bisweilen hier und da normale Blattteile erschienen, 
kam sie auf die Vermutung, dass die Sorte eine Chimiare sein kénnte. 
Durch Ausstechen der Augen wurde das dusserste Gewebelager der 
Knolle durchbrochen. Viele so behandelte Knollen bildeten keine er- 
setzenden Sprosse, einige schossten mit Sprosse des Typus, aber in sel- 
tenen Fallen erschienen Sprosse, die ganz normale Blatter hatten. Beim 
Entwickeln entschleierten sie sich als die alte, weit verbreitete Ziichtung 
»Richters Imperator». Innen bestand also die Mutante aus dieser Sorte, 
aus welcher sie deshalb einmal entstanden sein muss. Durch die Ver- 
letzung wurde die Stammsorte zurtickerhalten. 
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Ein noch eklatanteres Exempel, wo die Reversibilitat kontinuierlich 
verfolgt wurde, weist der Versuch ASSEYEVAs mit der Sorte »Wohlt- 
mann» auf. Diese Sorte hat rote Knollen. Bei einer Staude wurde 
neben roten Knollen auch eine weiss-rot gestreifte gefunden. Beim 
Verletzen produzierte diese rote, gestreifte und weisse Knollen. In der- 
selben Weise kénnte sie mehrere Sorten als Chimiaren aus Alteren ent- 
schleiern. 

SALAMAN (1931) hat mit einer modifizierten Methode ahnliche Ver- 
suche mit Kartoffelknollen ausgefiihrt. Von der Sorte »Arran Victory», 
die violette Knollen hat, waren mehrere Farbenvarietaéten bekannt. 
Durch Augenverletzung konnte SALAMAN die Normalform herstellen. 

Ganz parallele Erscheinungen hat DE MOL bei der Hyazinthe er- 
zielt. Durch Bohren der Zwiebel wurde die Hauptknospe entfernt. Die 
Nebenknospen, die wenigstens teilweise erhalten blieben, schossten dann 
und einige bildeten Bliiten. Die Blumen zeigten indessen in einigen 
Fallen Sektoren abweichender Farbe. So ergaben die blauvioletten 
Varietiten »Grand Maitre» und »Dr. Lieber» hell karmin gefarbte Sek- 
toren. Zufallig sind solche schon friiher ohne Beschidigung entstan- 
den, so dass man Sorten mit der neuen Eigenschaft baut. Durch Ver- 
letzung der Hauptknospe und gleichzeitige Réntgenbestrahlung wurden 
dieselben Mutanten erhalten. 

Die erwahnten Versuche sind in der Hinsicht besonders bedeutungs- 
voll, dass man durch Eingriffe eine kryptomere Chimdrenstruktur als 
Ursache der Variabilitdt hat entschleiern kénnen. Die Induktion ist in 
diesem Falle kein Agens, nur eine Verletzung. Das Resultat ist ja 
indessen eine neue erbliche Form, eine Mutation. Und diese abwei- 
chende Form hat man in einigen Fallen in die Stammform zuriick- 
fiihren k6nnen. 

Aber ist es dann mdéglich, diese Erfahrungen von Knollen und 
Zwiebeln auf die Deutung der Bestrahlungsphanomene bei Drosophila 
zu uberfiihren? Ja, das erscheint kaum gewagt, wenn man bedenkt, 
dass eine Bestrahlung von Organismen mit durchgreifenden Entwick- 
lungsst6rungen verbunden ist. Unter anderen haben ja besonders die 
sehr sch6énen Versuche von EMMY STEIN mit Radiumbestrahlung von 
Antirrhinum gezeigt (1929, 1930), dass Gewebeentartungen induziert 
werden, die an krebskranken Erscheinungen bei den Tieren erinnern 
(Phytocarcinome). Durch diese weitgehenden St6rungen kénnen na- 
tiirlich bei chimarischer und kryptochimarischer Struktur Gewebeele- 
mente, die nicht normal an der Bildung von Geschlechtszellen teilneh- 
men, durch die Entlenkung der Gewebekomplexe aus der normalen 
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Entwicklung in die Bahn der Gametenbildung gefiihrt werden. Die 
durch die Bestrahlung hervorgerufenen Stérungen werden einer reinen 
Verletzung gleich. Da es nun, wie oben dargetan, bewiesen ist, dass 
sie kryptochimarische Knospenvariationen von mutantendihnlichem 
Aussehen hervorbringen, so ist es eine ganz natiirliche, ja unvermeid- 
liche Schlussfolgerung, dass eine Bestrahlung embryonaler Gewebe, die 
Disturbationen hervorruft, die eine Bildung von Gameten aus dem 
Gewebe des kryptochimiren Genotypus verursacht, auch in einem Mu- 
tieren resultieren muss. Ein Prozess, der gewohnlich selten ist (»die 
natirliche Mutation»), wird hierdurch prozentisch gesteigert (»eine in- 
duzierte Mutation»). Die gesteigerte Frequenz der Abweicher wire in 
diesem Falle keine selektive, sondern kénnte eher eine elektive genannt 
werden. Die phantasiereichen Ausfiihrungen MULLERs (1932, p. 164) 
tiber die somatische Mutation und Gewebeselektion brauchen deshalb 
keine besonderen Kommentare. Denn eine Ausmerzung eines gewissen 
Gewebes findet nicht statt, sondern diese erhalt nur eine gréssere Aus- 
sicht, sich an der Gametenbildung zu beteiligen. Die Ursache des ge- 
steigerten Mutationsprozents wdre also auch in diesem Falle keine 
induzierte Transgenation, sondern eine induzierte elektive Gewebe- 
differenzierung. 

Wenn aber nun aus einer kryptomeren Chimire durch Gewebe- 
elektion »mutierte» Gameten gebildet worden sind, so ist ja zu ver- 
muten, dass diese den neuen Genotypus rein reprisentieren sollen. 
Eine Reversion zum Stammtypus kann also nicht erklart werden, wen- 
det man natiirlich gern ein. Die Chimirenstruktur ist aber gewiss keine 
zufallige, also phanotypische Erscheinung, sondern wird sehr wahr- 
scheinlich von besonderen Genen verursacht, die ich friiher chimdro- 
gene Faktoren genannt habe (HERIBERT NILSSON 1930, p. 47). Falls 
nun zwei Gameten aus dem elektierten Komplex alle beide die rezessive 
Allele fiihren, so miissen sie natiirlich, auch wenn sie daneben den 
chimarogenen Faktor haben, nur eine konstante rezessive Form bilden, 
die keine Reversion zeigen kann. Aber ein ganz anderes Verhiltnis 
muss eintreffen, wenn eine Gamete mit dem dominanten Faktor des 
normalen Mantelkomplexes mit einer rezessiven Gamete, wo ausserdem 
eine der Gameten auch den chimiarogenen Faktor hat, zusammentrifft. 
Die Folge muss natiirlich eine Chimire sein. Wie die Gewebe hier 
gelagert werden sollen, wissen wir nicht. Sie kann eine phinotypische 
Chimare werden, sie kann sich als eine scheinbar reine Dominante und 
sie kann sich endlich als eine reine Rezessive herausstellen. Im letzten 
Falle kénnen aber winzige Mosaikteile des dominanten Komplexes zu- 
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fdllig an der Gametenbildung beteiligt werden, was eine scheinbar re- 
versible Mutabilitdt verursachen muss. Und wird diese Form mit Be- 
strahlung behandelt, ist es zufolge einer Gewebest6rung sehr wahr- 
scheinlich, dass dieser reversible Prozess gesteigert wird. 

Unter der Annahme einer Chimdrenstruktur, die von chimdro- 
genen Faktoren verursacht ist, lésen sich sdmtliche Erscheinungen: 
Mutation, Reversibilitat und Induktion sehr einfach auf und werden 
unter einem gemeinsamen Gesichtspunkte eingeordnet. Die Vorausset- 
zung dieser Erkldrung, ndmlich die Chimdrenstruktur, ist ja auch durch 
die unter den induzierten Mutanten von MULLER und anderen Droso- 
phila-Forschern in grosser Menge gefundenen Mosaikindividuen rea- 
lisiert. 

Es ist ja méglich, dass Chimirenverhaltnisse fiir die Mutation bei 
Drosophila und anderen Organismen, nicht nur die induzierte, sondern 
auch die natiirliche, eine grosse Rolle spielen. Auch normal findet viel- 
leicht eine Perforierung des Mantels einer Periklinalchimire statt, der 
sonst konstant geschlossen ist. Aus vielen zufallig zusammenwirkenden 
Faktoren wird wahrscheinlich dieser gesprengt. Die Perforierung ist 
aber ganz minimal, weshalb das Mutationsprozent sehr gering wird. 
Natiirlich muss dann auch die Festigkeit des Mantels ein Faktor sein, 
der auf die Mutationsfrequenz einwirkt. Fiir die Mutabilitaét des 
Schwarzhafers habe ich zeigen kénnen, dass zwei signifikant verschie- 
dene Prozentsitze erhalten werden, falls man von einzelnen Pflanzen 
einer reinen Linie ausgeht (HERIBERT NILSSON 1930). Von gewissen 
»eversporting strains» hat MULLER offenbar aihnliche Erscheinungen 
beobachtet (1930, p. 320, 330). Vielleicht stehen Mutation und Krypto- 
chimarie immer in kausalem Zusammenhang als Wirkung und Ursache. 


IV. DIE NATURLICHE MUTATION UND DIE NATURLICHE 
- RADIOAKTIVITAT. 


MULLER hat die Idee zuerst erweckt (1927) und auch zuerst wieder- 
legt (MULLER und MoTT-SmiTH 1930) — er halt mir vor, historisch zu 
referieren — dass die natiirliche Mutabilitat durch Radiumstrahlung 
oder kosmische Strahlen aus der Erde oder Atmosphire verursacht sein 
kénnte. MULLERs Ablehnen dieser Moglichkeit ist auf Berechnungen 
gestiitzt; ich habe in meinem friiheren Aufsatz einige negative Versuche 
von BABCOCK und COLLINS (1929) und von HANSON und HEys (1930) 
angefiihrt. Spiter haben EFROIMSON (1931) und TIMOFEEFF-RESSOVSKY 
(1931) die Frage diskutiert und auch ablehnend beantwortet. In bezug 
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auf diese Frage besteht also keine Meinungsverschiedenheit. Es wire 
ja auch ganz merkwiirdig, wenn die natiirliche Radiation erst in un- 
serer Zeit anfinge, sich als mutationsinduzierend zu zeigen, da ja diese 
Bestrahlung wahrend Jahrmillionen gewirkt hat. 

Zufolge dieser festgelegten Tatsache habe ich geschlossen, dass die 
vermutete Induktion durch sehr viel stirkere kiinstliche Bestrahlung 
ein Fehlschluss sein kénnte, in der Weise nimlich, dass die Bestrahlung 
keine Verinderung des Gens, sondern in anderer Weise an dem End- 
resultat beteiligt wire. Die primaire Ursache ware also auch hier wahr- 
scheinlich ein anderer als der Effekt der Bestrahlung, ebenso wie er 
bei der natiirlichen Mutation ein solcher sein muss. Meiner Ansicht 
nach sollte die Unzulanglichkeit der natiirlichen Radiation als Induk- 
lionsagens uns zwingen nach der wirklichen Ursache zu suchen. Das 
wire ja ein Misslingen als eine Belehrung aufzunehmen! Denn falls 
man die Ursache der natiirlichen Mutation finden kénnte, so wire es 
wohl fast sicher, dass sie sich auch als die Ursache der nur gesteigerten 
kiinstlichen Mutation zeigen wiirde. Diesen Weg bin ich gegangen, und 
MULLER nennt meine Schlussfolgerungen »ill-considered». 

MULLER bleibt bei der einmal eingenommenen, zwar sehr nahe- 
liegenden Schlussfolgerung stehen, dass, was Neues erscheint, auch 
durch das angewandte Agens direkt verursacht sein muss. Das erinnert 
ja an den nun sonst so entkrifteten Lamarckismus, wo man eine Ver- 
anderung ursichlich auf das nichstliegende Agens, naimlich das Milieu, 
zurtickfiihrte. Durch die Annahme induzierter Engramme suchte man 
die Beweiskraft zu stirken. So auch in der Gedankenwelt von MULLER. 
Es ist ihm selbstverstandlich, dass die Radiation einen transgenierenden 
Effekt hat. Er bleibt bei dieser Auffassung stehen, obgleich sie sich 
als Induktionsagens unter natiirlichen Bedingungen als beweislich un- 
richtig gezeigt hat. 

Ich sage natirlich hiermit nicht, dass ich MULLER als Lamarckist 
betrachte, aber ich sage, dass ich seine Schlussfolgerung in dieser Frage 
als ebenso kurzsichtig wie die genannte lamarckistische finde. Denn 
bewiesen ist doch nur, dass die Variabilitaétsfrequenz in seinen Ver- 
suchen der Bestrahlung verandert ist, gar nicht, dass die Gene durch das 
Agens innere Umlagerungen erfahren haben. Der Effekt kann auch 
ein selektiver oder elektiver sein. Durch Aufnahme einer der Méglich- 
keiten als standardisierte Wahrheit ist die Frage nicht gelést. 
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